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ВВЕДЕНИЕ 


Психофизиология как самостоятельная наука определилась в 
первой трети ХХ века на ‘стыке общей психологии и нейрофизио- 
логии. Истоки психофизиологии можно обнаружить в «Физиологи- 
ческой психологии» Вундта и в значительно более ранних рабо- 
тах, если проследить, как зарождалась основная идея и основ- 
ной вопрос психофизиологии — вопрос о связи мозга и психики. 

Формирование психофизиологии продолжается и в настоящее 
время, свидетельством чему служат оживленные методологиче- 
ские дискуссии по поводу предмета психофизиологии и специфич- 
ности психофизиологических методов исследования [26; 23; 18; 
27]. Эти дискуссии вызваны большим потоком эксперименталь- 
ных данных, порождаемых новым методическим вооружением как 
психологов, так и нейрофизиологов. В настоящее время вряд ли 
найдется ученый, отрицающий прямую взаимосвязь между  MOS- 
гом и психикой. Однако на вопрос, как именно осуществляется 
эта связь в конкретных психических и нейрофизиологических яв- 
лениях, в большинстве случаев специалисты не всегда могут дать 
определенный ответ — все еще ограничены сведения в этих обла- 
стях знания. 

Тем не менее в общей психологии и нейрофизиологии есть раз- 
дел, исследованный к настоящему времени значительно глубже и 
полнее по сравнению с другими — это психология ощущения и 
восприятия и сенсорная физиология. История науки в будущем 
прольет свет на причины такого разительного продвижения имен- 
но в этом направлении. Нам представляется, что значительную 
роль здесь сыграли две соответствующие экспериментальные ме- 
тодологии — психофизическая в психологии и электрофизиологиче- 
ская в нейрофизиологии. Хотя психофизические и электрофизио- 
логические методы повлияли на все разделы психологии и физио- 
логии, для исследования сенсорных систем человека и животных 
они оказались особенно эффективными, позволив исследователям 
оперировать принципиально новыми экспериментальными фак- 
тами и открыв возможность интеграции психофизических и ней- 
рофизиологических данных в едином психофизиологическом ис- 
следовании. Показательными в этом отношении являются руко- 
водства по сенсорным системам: «Физиология сенсорных систем», 
1971—1975, тт. I—III и «Handbook of Sensory Physiology», 1972— 
[980 гг., тт. 1—22, в которых представлены и нейрофизиологиче- 
ские, и психофизические данные. 

В обширном поле экспериментальных работ по сенсорным си- 
стемам следует выделить область цветового зрения, где объем пси- 
хофизических и нейрофизиологических данных особенно значите- 
лен. Эти данные систематически обобщаются и концептуализиру- 
ются в руководствах и монографиях ведущими зарубежными спе- 
пиалистами по цветовому зрению. Однако для широкой отечест- 
венной аудитории эта англоязычная литература оказывается ма- 
лодоступной. 


В 50-х годах на русском языке были опубликованы две моно- 
графии: С. В. Кравкова «Цветовое зрение» и Г. Хартриджа «Со- 
временные успехи физиологии зрения» (в переводе А. Л. Бызо- 
ва), которые давали хорошее представление о состоянии исследо- 
ваний по цветовому зрению. Издававшиеся затем книги были по- 
священы главным образом использованию цвета в практике: в. 
цветном телевидении, светотехнике, колориметрии, цветной фото- 
графии, разработке красителей, что давало представление о боль- 
шом практическом значении исследований цветового зрения. Ho 
в настоящее время этого материала совершенно недостаточно. За 
последние 35 лет в науке о цветовом зрении произошли буквально: 
революционные изменения. Метод двухцветного порога, метод. 
кансиляций, метод называния цветов, методы стабилизации H306- 
ражения на сетчатке, метод многомерного шкалирования, метод 
микроденситометрии, метод внутриклеточной регистрации — вот 
далеко не полный перечень принципиально новых психофизиче- 
ских и нейрофизиологических методов исследования цветового. 
зрения, которые позволили получить фундаментальные сведения 
о цветовом зрении человека и животных. 

Это новое состояние науки о цветовом зрении частично отра- 
жено в руководстве по «Физиологии сенсорных систем» (1971), в 
монографиях А. Я. Супина (1981), В. Д. Глезера «Зрение и мы- 
шление» (1985), в учебном пособии Ч. Пэдхема и Дж. Сондерса 
«Восприятие света и цвета» (в переводе Р. Л. Бурновой и: 
М. А. Островского). Авторы этой книги поставили перед собой 
задачу изложить современные представления о цветовом зрении 
как о психофизиологическом явлении, включив в нее как психо- 
физические, так и нейрофизиологические данные. 

Эта задача требует сформулировать понимание психофизиоло- 
гического подхода, не рассчитывая на то, что оно станет общепри- 
нятым. Традиционно психофизиологию определяют как науку © 
физиологических механизмах субъективных процессов и состоя- 
ний, однако ядром механизмов психических процессов и состоя- 
ний являются нейронные системы. Это особенно отчетливо можно 
проследить в сенсорной психофизиологии. Наложение сенсорных 
процессов на канву пейронных структур — наиболее характерная 
особенность современной сенсорной психофизиологии. Общая по- 
становка такой задачи содержится уже в трудах И. П. Павлова и 
С, Рамон-и-Қахаля. Интеграция концепции биологического ана- 
лизатора с принципами нейронной организации оказалась чрезвы- 
чайно плодотворной при изучении сенсорных процессов. „Начало 
интеграции изучения сенсорных процессов и анализа нейронных 
реакций положили труды Е. Д. Эдриана. Однако они в основном 
касались вклада в сенсорные процессы периферических нейронов. 
Принципиально новый шаг в направлении интеграции классиче- 
ской психофизики с исследованием нейронных механизмов сделал 
P. Юнг, объяснивший динамику последовательных зрительных 
образов соотношением возбуждения-торможения в реципрокно 
реагирующих яркостных и темновых нейронах, Подход Х. К. Харт- 
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лайна при изучении латерального торможения в глазе мечехво- 
ста положил начало математическому и компьютерному модели- 
рованию как средству интеграции данных психофизики и нейро- 
физиологии. 

Важным этапом на пути развития сенсорной психофизиологии 
явились работы У. С. МакКаллока. В смелой работе совместно C 
У. Питтсом, Х. Матураной и Дж. Летвиным «Что говорит глаз ля- 
гушки мозгу лягушки» МакКаллок обосновал понятие нейрона-де- 
тектора, селективно настроенного на определенную комбинацию 
признаков внешиего сигнала. Концепция детекторного принципа 
сенсорного кодирования получила всестороннее обоснование в 
нейрофизиологических работах Д. Хьюбела и Т. Визеля. 

Новым элементом в развитии сенсорной психофизиологии 
стал метод многомерного шкалирования, развиваемый в работах 
У. С. Торгерсона, Р. Н. Шепарда, Дж. Б. Крускела. Сначала по- 
строение перцептивных пространетв рассматривалось только как 
способ редукции данных в целях их наглядного представления. 
Оказалось, однако, что координаты, определяющие положение 
стимулов в перцентивном пространстве, могут рассматриваться 
также в связи с возбуждением независимых нейронных каналов, 
которые кодируют этот сигнал в нервной системе. Такое вектор- 
ное кодирование сигнала удалось далее связать с детекторной 
теорией, представив селективное возбуждение нейрона-детектора 
в виде скалярного произведения поступающего на него вектора 
возбуждения и вектора его синаптических связей [45]. Этот 
подход был использован при изучении цветового зрения и в дан- 
ной работе. 

Таким образом, современную психофизиологию можно рис- 
сматривать как науку о нейронных механизмах психических про- 
цессов, выраженную языком математических моделей. Математи- 
ческая модель в психофизиологии должна отвечать следующим 
требованиям: выходная характеристика модели должна соответ- 
ствовать описываемому психическому процессу, а внутренняя 
формальная структура модели поэлементно соответствовать харак- 
теристикам нейронной сети, реализующей этот процесс. 

Такая специфическая формулировка предмета психофизиоло- 
гии, не ограничивая область исследования, оказывается особенно 
полезной на стадии обсуждения полученных экспериментальных 
результатов и соотнесения их с результатами других исследо- 
ваний. 

В соответствии с этими представлениями о психофизиологии в 
одной части книги изложена психологическая феноменология цве- 
тового зрения и ее исследование психофизическими методами, в 
другой — нейрофизиология цветового зрения и отдельно рассмат- 
риваются математические модели, которые объединяют психоло- 
гические и физиологические данные в единую систему цветового 
кодирования. Предваряет эти разделы исторический обзор, в ко- 
тором авторы попытались изложить эволюцию психофизиологиче- 
ского понимания природы света и цвета. 


Часть 1 


ПРИРОДА СВЕТА И ЦВЕТА 


(исторический обзор) 


Зрение — основной источник информации о внешнем мире, 
данный человеку (и некоторым другим видам животных) его био- 
логической природой. Для человека мир всегда представляет со- 
бой зрительную сцену, пекоторую картину, формируемую из ком- 
бинаций световых пятен разной яркости и цвета. Поэтому вопрос, 
что такое свет и почему мы видим мир цветным, наверное, один 
из самых интересных вопросов о природе психических явлений. 
Эту проблему пытались решать со времен античности, но долгое 
время решение ускользало от исследователей, поскольку психиче- 
ские явления рассматривались по прямой аналогии с физически- 
ми, т. е. закономерности психики искали в физических свойствах 
внешних воздействий. И только во второй половине ХІХ в. с раз- 
витием физиологии и психофизики было окончательно выяснено, 
что свет и цвет, так же как вкус, запах, звук и другие качества 
или модальности нашего восприятия, имеют психофизиологиче- 
скую природу, возникая как результат специфической организа- 
ции нейронных сетей мозга. Обращение к этой проблеме в наше 
время связано с тем, что ответ на вопрос о природе цвета, полу- 
ченный в психофизиологических исследованиях, оказывается в ра- 
дикальном противоречии с житейским опытом человека. Здесь 
можно провести прямую аналогию из астрономии — с решением о 
гелиоцентричности нашей планетной системы. Но если научные 
знания по астрономии мы все усваиваем со школьной скамьи, то 
научные знания по психофизиологии зрения не входят HH B 
школьные, ни даже в вузовские программы, оставаясь достоянием 
небольшого числа специалистов, занимающихся исследованиями 
зрительного восприятия человека и животных. Поэтому для неспе- 
циалистов научное решение вопроса о природе цвета остается He- 
известным. 

В повседневной жизни мы не испытываем никаких неудобств 
из-за своей психофизиологической неграмотности, точно также, 
как не испытывали бы неудобств, не зная истинного строения сол- 
нечной системы. Однако во многих областях практической дея- 
тельности психофизиологическая неграмотность такой же тормоз, 
как и неграмотность в астрономии. 

Цвет как психофизиологическое явление играет очень боль- 
шую роль в производственной деятельности, где множество людей 
по роду своей профессиональной деятельности имеют дело с цве- 
том. Это художники, дизайнеры, полиграфисты, светотехники, XH- 
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MHKH, колориметристы, геологи, работники кино и телевидения, 
фотографы, модельеры, медики и многие другие специалисты. Для 
всех них цвет не просто интересная научная проблема, но и один 
из факторов решения конкретных практических задач. 

Казалось бы, что большое практическое значение цвета само 
по себе должно привлечь внимание практиков к психофизиологии 
цветового зрения. Тем не менее подавляющее большинство из них 
довольно смутно представляет научное решение этого вопроса. 
С нашей точки зрения, здесь сыграли важную роль два фактора. 
Один из них заключается в специфике зрительного восприятия, на 
котором основан житейский опыт; он порождается таким свойст- 
вом зрительного восприятия, как «объектность». Другой — в тер- 
минологическом смешении между физикой и психофизиологией B 
применении терминов «свет» и «цвет». 


1.1. Обыденные представления о цвете и свете 


Представление о свете и цвете как физических свойствах ма- 
териальных тел и излучений формируется у человека. на основе 
многолетнего личного зрительного опыта. Житейское понятие о 
природе цвета и света отражается в обыденной речи, которая фор- 
мируется под влиянием нашего жизненного опыта. Мы говорим: 
«синее море», «красное яблоко», «зеленая трава», «желтый оду- 
ванчик», «белый телефонный аппарат», и т. п. То есть цвет опре- 
деляется как свойство внешнего объекта, как физическая харак- 
теристика, аналогичная весу, плотности, материалу, из которого 
сделан объект. Совершенно также мы относимся и к световому 
излучению. Мы говорим: «яркий свет прожектора», «голубой свет 
луны», «тусклое мерцание звезд», «красный свет светофора», 
определяя свет и цвет как характеристики источника излучения. 

«Объектность» восприятия характеризует тот факт, что субъ- 
ективные (психические, феноменальные) образы нашего восприя- 
тия или «перцепты» обычно представлены сознанию как объекты 
среды, отождествляются с предметами внешнего мира. Причем 
это не зависит от того, вызываются эти образы реальными объек- 
TàMH, сновидениями или носят галлюцинаторный характер. Когда 
мы смотрим на светофор, мы отчетливо видим, что это объект, 
находящийся «во вне», отдельный от нас, и что именио светофор: 
излучает красный свет. В темной комнате солнечный. луч, про- 
никнув через маленькое отверстие в шторе, предстает нам в виде 
отдельного объекта — желтой светящейся нити, и эта наглядная 
картина, знакомая с детства, служит ярким свидетельством того, 
что свет и цвет имеют физическую, объектную природу. И хотя 
тот же самый опыт убеждает нас, что все видимое становится та- 
ковым благодаря зрению, мы легко объясняем эту двойственность 
как сочетание объективных и субъективных условий, определяю- 
щих наше восприятие. Интуитивно мы рассуждаем примерно так: 
«Конечно, чтобы увидеть красный автомобиль, нужно иметь гла- 
за, но ведь нужно иметь и сам красный автомобиль, чтобы уви- 
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деть его красным, а если автомобиль зеленый, то имей хоть сто 
глаз, а красного не увидишь». 

В этих рассуждениях словосочетание «красный автомобиль» 
представляет понятие такого же порядка, как, например, слово- 
сочетание «реактивный автомобиль» или «легковой автомобиль». 
То есть быть красным — это свойство самого объекта, à зритель-. 
ная система только актуализирует это объективное свойство субъ- 
екту. Это означает, что для обыденного опыта свет и цвет безус- 
ловно связаны со зрением, HO не генетически, то есть они не по- 
рождаются зрением, а только передаются. Порождаются они 
объектом как его физические свойства, не зависимые от зрения. 
(Вопрос, а каким бы мы увидели красный автомобиль, если бы у 
нас было бы другое (например, дихроматическое) зрение, обычно 
не задается, поскольку ответ на первый вопрос кажется исчерпы- 
вающим.) 

Такие рассуждения убедительно поддерживаются нашей прак- 
тикой крашения. Нанося на предмет краску и меняя его цвет, мы 
практическим путем .доказываем себе, что цвет может иметь свое 
объектное существование. 

Очевидность и достоверность обыденных представлений о при- 
роде света и цвета совершенно апалогична очевидности и досто- 
верности паших наблюдений над движением Солнца вокруг Зем- 
ли. Однако научный опыт убеждает, что действительная природа 
явлений, которые мы наблюдаем в окружающем мире, всегда 
оказывается более сложной, чем это следует из непосредственных 
наблюдений. Познать природу явлений можно только путем науч- 
ных, экспериментальных исследований. Поэтому нет ничего уди- 
вительного, что и представления о природе света и цвета, осно- 
ванные на обыденном опыте, оказались также несостоятельными. 


1.2. Понятие света и цвета в физике 


Термины «свет» и «цвет» очень широко используются в раз- 
личных разделах физики, где они обозначают некоторые виды 
электромагнитного излучения. Термином «свет» в современной фи- 
зике чаще всего обозначают электромагнитное излучение в диа- 
пазоне от 400 до 700 нм (т. е. видимую часть спектра излучений), 
но нередко термин «свет» используется и для обозначения других 
участков спектра, невидимых глазом. Например: «Оптика — это 
раздел физики, занимающийся изучением природы света, законов 
его распространения и взаимодействия с веществом.... 

Под светом будем иметь в виду электромагнитное излучение 
в интервале длин волн от 0,1 А до порядка 108 А. Электромагнит- 
ное излучение с длинами волн в области от 1.10% А до 7,6.10? А 
воспринимается непосредственно глазом и называется видимым 
светом» (Годжаев Н. М. Оптика. М., 1977). 

Термин «цвет» в физике обычно используется для обозначения 
монохроматического или узкополосного излучения. Например, вы- 
ражение: «Призма разлагает белый свет на цветные лучи» — яв- 
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ляется очень распространенным в физической литературе (Вави: 
лов С. И. Глаз и солнце. M., 1976). 

Отсюда понятно, что когда физик говорит о природе света или 
цвета, то он имеет в виду не проблему, почему мы один набор 
электромагнитных волн видим как красный цвет, другой как жел- 
тый, третий не видим, но чувствуем как тепло, а четвертый вооб- 
ще никак не ощущаем, а подразумевает под этим свойства и за- 
кономерности электромагнитного излучения самого по себе, безот- 
носительно к тому, что мы видим в обычной жизни. 

Представим себе ситуацию, когда физики решили провести 
эксперимент с инфракрасным излучением и совершенно случайно 
здесь оказался посторонний человек. 

— Включить свет. 

— Готово, — отвечает лаборант и включает установку инфра- 
красного излучения. Физик смотрит на приборы. 

— Так, хорошо! ... Увеличить в сто раз силу света, — вновь 
командует он. 

— Есть, — отвечает лаборант. 

Можно себе представить, как будет недоумевать присутствую- 
щий здесь посторонний человек, находясь в кромешной тьме и 
слушая, что света, оказывается, становится все больше и больше. 

Этот шуточный эксперимент иллюстрирует, как сильно физи- 
ческий смысл слова «свет» отличается от обыденного смысла это- 
го слова, связанного со зрительным восприятием. 

Если слова «свет» и «цвет» синонимы слова «излучение», то 
почему бы не пользоваться словами «инфракрасное излучение», 
«световое излучение», «ультрафиолетовое излучение», «монохро- 
матическое излучение» с тем, чтобы не возникало путаницы меж- 
ду физическим и психологическим значением этих слов? 

Есть много причин, которые объясняют такое использование 
слов «свет» и «цвет» в физике. Одной из таких причин является 
традиция. В течение долгих лет развития физики как науки свет 
и излучение действительно были синонимами, поскольку пикаких 
других излучений, кроме видимых глазом, не знали и не было по- 
нимания психофизиологической природы этих явлений. 

Когда выяснилось, что излучение и свет — это не одно и то же, 
изменений в физической терминологии не произошло, потому что 
физическая разница между видимой частью и остальными частя- 
ми спектра излучений оказалась количественной, а не качествен- 
ной. Так, например, с психологической точки зрения ощущение 
света — это качественно другой феномен, чем ощущение тепла, и 
определяются они совершенно разными нейрофизиологическими 
механизмами, тогда как с физической точки зрения излучение в 
диапазоне 400—700 нм (световое излучение) по сравнению с из- 
лучением в диапазоне 1000—2000 нм (инфракрасное или тепло- 
вое излучение) никакими специфическими свойствами не обла- 
дает. 

Кроме того, для такого раздела физики, как оптика, примене- 
ние термина свет удобно еще и потому, что оптика главным об- 
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разом занимается изучением свойств излучений видимой части 
спектра. Поэтому физикам проще пользоваться такими термина- 
ми, как «инфракрасный свет», «ультрафиолетовый свет», даже 
«невидимый свет», чем редактировать свой терминологический 
словарь. Ученые уже давно привыкли к тому, что значения одних 
и тех же слов могут не совпадать в разных науках и тем более 
могут отличаться от их обыденного смысла. Поэтому физики не 
испытывают никаких неудобств, оперируя терминами «свет» и 
«цвет» как характеристиками излучения, независимыми от зрения. 

В фундаментальных руководствах по физике обычно рассмат- 
риваются как физический, так и психофизиологический смысл Tep- 
MHHOB «свет и цвет». Прекрасным образцом четкого разделения 
этих понятий в физике и психофизиологии служат «Фейнманов- 
ские лекции по физике» (Фейнман P., Лэйтон P., Сэндс Н. T. 3. 
M., 1976). В большинстве обычных учебников по физике такого 
четкого разделения терминов нет и при изложении вопроса о при- 
роде света идет апелляция именно к житейскому смыслу этих 
слов. У неискушенного читателя это создает иллюзию, что физи- 
‘ческий смысл этих понятий и есть полный научный ответ на во- 
прос о природе света. 

Такое смешение терминов возникает при обучении не только 
физиков, но и представителей других специальностей. Это приво- 
дит к тому, что, когда специалисты по техническим, медицинским 
и другим прикладным наукам переключаются на обсуждение 
проблем, связанных с восприятием цвета и света, OHH оказыва- 
ются вооруженными только физическим смыслом терминов «свет» 
и «цвет» и своим житейским опытом, чего явно недостаточно для 
понимания психофизиологической природы этих явлений. Устра- 
нить этот недостаток поможет читателю знакомство с историей 
данного вопроса, которая излагается ниже. 


1.3. Аитичные представления о природе света 


Одной из первых научных попыток ответить на вопрос о при- 
роде света была гипотеза двойственности зрения в античной фи- 
лософии: «Из органов боги прежде всего устроили · светоносные 
глаза, которые приладили с таким намерением: по их замыслу 
должно было возникнуть тело, которое не имело бы жгучих 
свойств огня, но доставляло кроткий огонь, свойственный всякому 
дню. И боги сделали так, что родственный дневному свету огонь, 
находящийся внутри нас, вытекает очищенным через глаза, кото- 
рые боги сгустили, особенно в середине, так, чтобы они задержи- 
вали грубейшую часть огня и пропускали только в чистом виде. 
И вот, когда дневной свет окружает поток зрения, тогда подоб- 
ное, исходя к подобному, соединяется с ним и по прямому на- 
правлению зрачков образует в связи с родственным одно тело — 
где бы падающее изнутри не натолкнулось иа то, что встречает 
его извне. И как скоро все вместе, по подобию приходит в состоя- 
ние подобное, то прикасается ли к чему само, или что другое 
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прикасается к нему, действие тех предметов распространяет его 
через все тело, до души, и производит то чувство, которое мы на- 
зываем зрением» (Платон. Диалоги. M., 1924). 

Вот как эта гипотеза прозвучала бы на современном языке. 

В природе существует два типа излучений: прямое и сильное 
(«жгучее свойство огня») и отраженное, слабое («кроткий огонь, 
свойственный всякому дню»). Эти излучения порождаются двумя 
типами источников: естественными (солнце) или искусственными 
(факел). Живые существа содержат в себе слабое отраженное из- 
лучение («родственный дневному свету»), которое выходит из 
глаз, дополнительно фильтруясь глазными средами. Механизм 
видения состоит в соединении двух однотипных (отраженных) из- 
лучений, исходящих от предмета и из глаза и направленных по 
прямой линии друг к другу. Это соединение и преобразует излу- 
чение в психологический феномен видения. 

Эта очень остроумная гипотеза позволяла объяснить многие 
физические и психологические феномены, которые и мы можем 
воспроизвести, проводя над собой несложные опыты. Вот целый 
ряд вопросов, на которые дает ответ гипотеза двойственной при- 
роды света. 

Почему мы не можем смотреть безболезненно на яркие источ- 
ники излучения, хотя часами видим отраженный свет? Почему мы 
перестаем видеть окружающий мир, когда закрываем глаза? По- 
чему мы чувствуем излучение, когда закрываем глаза и смотрим 
на источник излучения? Почему излучение распространяется пря- 
молинейно? Почему мы не видим предмета, если он загорожен 
другим предметом? И еще многое другое объясняла эта гипотеза. 
«Великие математики древности — Евклид, Птолемей и др. — на 
основе учения о зрительных лучах, исходящих из глаз, создали 
теорию отражения света от плоских и сферических зеркал и по- 
ложили начало геометрической оптике, сохранившей свое значе- 
ние и для нас» (Вавилов C. И. Глаз и солнце. M., 1976). Orme- 
тим, что и Декарт (1596—1650) был сторонником именно гипоте- 
зы о двойственной природе света. 


1.4. Гипотезы о физической природе цвета 


В России эта гипотеза нашла свое развитие в трудах ученого- 
энциклопедиста М. В. Ломоносова (1711—1765). В трактате «Сло- 
во о происхождении света, новую теорию о цветах представляю- 
щем, июля 1 дня 1756 г. говоренном» он изложил следующую 
концепцию о природе света и цвета. 

Свет возникает вследствие зыблющегося (колебательного) и 
коловратного (вращательного) движения частиц эфира. Эфир со- 
стоит из трех типов частиц, отличающихся друг от друга разме- 
рами. «Три рода частиц эфира могут совмещаться с различными 
видами частиц материи и приводить в «коловратное» движение 
эти частицы. При этом &«...первой величины эфир совмещается с 
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соляною, второй величины со ртутною, третьей величины с сер- 
ною ... материею». Из этих материй состоит «и дно глаза». 

«Наконец нахожу, что от первого рода эфира происходит цвет 
красной, от второго — желтой, от третьего — голубой. Прочие цве- 
та рождаются от смешения первых ...». 

«..TaK как если поверхность покрыта частицами кислой мате- 
рии (соляной), тогда первого рода эфирная материя для совме- 
щения с оными, лишаясь коловратного движения, не будет в гла- 
зе производить чувствия красного цвета, и только желтый и голу- 
бой эфир, обращаясь, свободно действовать станет в оптических 
нервах на ртутную и горячую (серную) материю, произведет чув- 
ствие желтого и голубого цвета в одно время, отчего таковые те- 
ла должны быть зеленых». 

Эти отрывки ясно показывают, что, как и античные философы, 
механизм видения (чувствия) цвета Ломоносов определял через 
взаимодействие специфического типа излучения («природа эфи- 
ра») со специфическим типом материи (соляной, ртутной и сер- 
ной) в самом глазу. Причем глаз в материальном отношении не 
отличается, по Ломоносову, от других тел, поэтому смешение цве- 
тов в восприятии он описывает по аналогии с субтрактивным сме- 
шением красителей. 

М. В. Ломоносов в своей гипотезе основной акцент делал на 
Физические свойства излучения, структура которого определяет 
многообразие воспринимаемых нами цветов. Цвет как явление 
порождается смешением трех типов излучений, представляющих 
собой легкие, средние и тяжелые частицы. В зависимости от того, 
каких частиц содержится больше в данном излучении, таким бу- 
дет и цветовое ощущение при попадании этого излучения в глаз. 

Эта гипотеза хорошо объясняла трехкомпонентность цветовых 
смесей красителей, которая во времена Ломоносова уже была 
широко известна благодаря опыту маляров, живописцев, кра- 
сильщиков и других людей, чья практика была связана с цветом. 
Она также могла объяснить эффект разложения белого цвета на 
цветовой спектр с помощью призмы. Этот эффект был хорошо 
известен в XVII—XVIII sB., и многие полагали, что причиной, по- 
рождающей цвета, является призма, тогда как исходя из гипоте- 
зы Ломоносова можно было сделать вывод, что они уже содер- 
жатся в исходном белом цвете, а призма только помогает обна- 
ружить это. 

Трудно сказать, учитывал ли Ломоносов при разработке своей 
‘теории цвета опыты Ньютона, который доказал экспериментально, 
что цвет не генерируется призмой, но то, что он не учитывал опы- 
ты Ньютона по аддитивному смешению цветов, можно утверждать 
смело, поскольку эти опыты являются очень критичными по OTHO- 
шению к идее о физической трехкомпонентности излучения. 

За рубежом гипотеза о физической природе цвета, аналогич- 
ная гипотезе Ломоносова, была предложена Брюстером (1781— 
1868), который выдвинул идею о том, что каждый спектральный 
цвет определяется пропорцией трех типов излучений, из которых 
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«oH состоит. Поэтому, какие бы излучения не попадали в глаз, их 
цвет определяется конечной пропорцией этих трех излучений (из- 
„лагается по Гельмгольцу. Физиологическая оптика. 3-е изд., англ. 
пер.). , 

Необходимо отметить, что эти гипотезы не могли получить ни- 
какого развития в последующей истории науки о цвете по двум 
причинам. Во-первых, потому, что, как мы уже говорили, они не 
объясняют аддитивного смешения цветов, а во-вторых, к началу 
XIX в. уже было известно, что видимый диапазон излучений фи- 
зически однороден и в нем нельзя провести границу, отделяющую 
юдну часть видимого спектра от другой. 


1.5. Цветовые опыты Ньютона 


В 1704 г. выходит знаменитый труд Исаака Ньютона (1642— 
1727) «Оптика», в котором впервые был описан эксперименталь- 
ный метод исследования цветового зрения. Он называется мето- 
дом аддитивного смешения цветов, и полученные этим методом 
фезультаты положили начало экспериментальной науке о цвете. 

Опыты Ньютона опнсаны во многих руководствах! поэтому 
мы рассмотрим их только в связи с вопросом о природе цвета. 
Рис. 1.1 представляет собой схему установки Ньютона и иллю- 
стрирует суть опытов. 

Если в качестве экрана 1 взять плотный лист белого картона, 
то после прохождения солнечного луча через призму на экране 
отразится обычный линейный цветовой спектр. Для проверки ги- 
потезы, где возникают цветные лучи — в свете или призме, — 
Ньютон убрал экран 1 и пропустил спектральные лучи на линзу, 
ҡоторая снова собрала их в пучок на экране 2, и этот пучок был 
такой же бесцветный, как исходный свет. | 

Таким образом, Ньютон показал, что цвета образуются не 
призмой, a..| И вот здесь необходимо на минуту остановиться, 
потому что до сих пор были физические опыты со светом и только 
здесь начинаются опыты по смешению цветов. Итак, семь цветных 
лучей, смешанных вместе, дают белый луч, а значит, именно со- 
став света был причиной появления цвета, но куда же они дева- 
ются после смешения? Почему, как ни разглядываешь белый свет, 
в нем нет никакого намека на цветные лучи, из которых он со- 
стоит? Именно этот феномен, который даст возможность сформу- 
лировать один из законов смешения цветов, и привел Ньютона к 
разработке метода смешения цветов. Обратимся снова к рис. 1.1. 
Поставим вместо сплошного экрана 1 другой экран 1’, в котором 
вырезаны отверстия так, чтобы только часть лучей (два, три или 
четыре из семи) проходила, а остальные загораживались свето- 


t В основе нашего изложения работ Ньютона (а также Юнга, Гельмгольца, 
Максвелла и Геринга) лежат английские тексты, опубликованные в виде хре- 
стоматии классических работ по цвету: Color Vision. Toronto; London; New York, 
1961. На русском языке их идеи изложены кратко в учебнике Пэдхема и Con- 
Aepca [25], 
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непроницаемыми перегородками. И здесь начинаются чудеса. На 
экране 2 появляются цвета неизвестно откуда и неизвестно каким 
образом. Например, мы закрыли путь лучам фиолетовому, голу- 
бому, синему, желтому и оранжевому и пропустили зеленый и 
красный лучи. Однако, пройдя через линзу и дойдя до экрана 2, 
эти лучи исчезли, но вместо них появился желтый. Если посмот- 
реть на экран 1, мы убеждаемся, что желтый луч задержан этим 
экраном и не может попасть на экран 2, но тем не менее на эк- 
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Рис. 1.1. Схема установки Ньютона для аддитивного смеше- 

ния цветов. Вверху показаны различиые виды экраиов, HC- 

пользуемых в опытах. Спектральный цветовой ряд, проеци- 

рующийся на экран 91, показан иа первой сторонке перепле- 
та книги 


ране 2 точно такой же желтый цвет. Откуда он взялся? Такие же 
чудеса происходят, если задержать все лучи, кроме голубого и 
оранжевого. Опять исчезнут исходные лучи, а появится белый 
свет, такой же, как если бы он состоял не из двух лучей, а из 
‘семи. Но самое удивительное явление возникает, если пропустить 
только крайние лучи спектра — фиолетовый и красный. На экра- 
не 2 появляется совершенно новый цвет, которого не было ни сре- 
ди исходных семи цветов, ни среди их остальных комбинаций, — 
пурпурный. 

Эти поразительные феномены заставили Ньютона внимательно 
рассмотреть лучи спектра и их разные смеси. Если и мы вгля- 
димся в спектральный ряд, то увидим, что отдельные составляю- 
щие спектра не отделяются друг от друга резкой границей, а по- 
степенно переходят друг в друга так, что соседние в спектре лу- 
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чи кажутся более похожими друг на друга, чем дальние. И здесь 
Ньютон открыл еще один феномен. Оказывается, для крайнего 
фиолетового луча спектра наиболее близкими по цвету являются 
не только синий, но и неспектральный пурпурный. И этот же пур- 
пурный вместе с оранжевым составляет пару соседних цветов для 
крайнего красного луча спектра. То есть если расположить цвета 
спектра и смеси в соответствии с их воспринимаемым сходством, 
то они образуют не линию, 
как спектр, а замкнутый круг 
(рис. 1.2}, так что наиболее раз- 
ные по положению в спектре из- 
лучения, т. e. наиболее разли- 
чающиеся физически лучи, ока- 
жутся очень близкими по цвету. 

Это означало, что физическая 
структура спектра и цветовая 
структура ощущений совершенно 
разные явления. И это был глав- 
ный вывод, который Ньютон сде- 
лал из своих опытов в «Оп- 
тике»: 

«Когда я говорю о свете и лу- 
чах как о цветных или вызываю- 
ацих цвета, следует понимать, что рис. 





1.2. Цветовой круг Ньютона. 
я говорю не в философском В отличие от линейной физической 
CMBIC/e, а так, как говорят об шкалы замкнутая форма круга отра- 
этнх понятиях простые люди. По Жает субъективиое сходство цветов 


слектра 
существу же лучи не являются 


цветными; в них нет ничего, кро- 

ме определенной способности и предрасположения вызывать ощу- 
ацение того или иного цвета. Так же как звук .. в любом звуча- 
щем теле есть не что иное, как движение, которое органами чувств 
воспринимается в виде звука, так и цвет предмета есть не что 
иное, как предрасположение отражать тот или иной вид лучей в 
большей степени, чем остальные, цвет лучей — это их предрасно- 
ложение тем или иным способом воздействовать на органы 
чувств, а их ощущение принимает форму цветов» (Ньютон, 1704). 

Рассматривая взаимоотношение между разными по физиче- 
«кому составу лучами света и вызываемыми ими цветовыми ощу- 
чцениями, Ньютон первый понял, что цвет есть атрибут восприя- 
тия, для которого нужен наблюдатель, способный воспринять лу- 
чи света и интерпретировать их как цвета. Сам свет окрашен не 
больше, чем радиоволны или рентгеновские лучи [25]. 

Таким образом, Ньютон первый экспериментально доказал, 
что цвет — это свойство нашего восприятия, и природа его B уст- 
ройстве органов чувств, способных интерпретировать определен- 
ным образом воздействие электромагнитных излучений. Посколь- 
ку Ньютон был сторонником корпускулярной теории света, он 
полагал, что преобразование электромагнитных излучений в цве- 
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та осуществляется путем вибрации нервных волокон, так, что 
определенное сочетаиие вибраций различных волокон вызывает B 
мозге определенное ощущение цвета. Сейчас мы знаем, что Нью- 
тон ошибся, предположив резонансный механизм генерации цвета 
(в отличие от слуха, где первый этап преобразования механиче- 
ских колебаний в звук осуществляется именно резонансным ме- 
ханизмом, цветовое зрение устроено принципиально иначе), HO 
для нас более важно другое, то, что Ньютон впервые выделил 
специфическую триаду: физическое излучение — физиологический 
механизм — психический феномен, в которой цвет определяется 
взаимодействием физиологического и психологического уровней. 
Поэтому мы можем назвать точку зрения Ньютона идеей о пси- 
хофизиологической природе цвета. 


1.6. Развитие идеи о психофизиологической природе цвета 


В самом начале XIX в. английский врач и естествоиспытатель. 
Томас Янг (1773—1829), или Томас Юнг, как это уже стало при- 
вычно для нас произносить, известный своими открытиями в фи- 
зике и лингвистике, продолжая эксперименты Ньютона по цвето- 
вому смешению, выявил, что в общем случае достаточно иметь 
всего три составляющие из спектра, чтобы получить с их по- 
мощью все остальные цвета, включая белый и пурпурный. Ho 
дело не в самих составляющих, поскольку разные тройки состав- 
ляющих дают одинаковые результаты, а в том, что эти составляю- 
щие приводят в действие специальный механизм анализа излуче- 
ния, который находится в сетчатке глаза. Таким механизмом яв- 
ляются различные нервные волокна сетчатки, специфичность ко- 
торых состоит в том, что они могут вызывать разные ощущения 
цвета. То, что только три составляющих необходимы и достаточ- 
ны для получения всех цветов, свидетельствует, что этих свето- 
чувствительных волокон тоже только три типа. 

Мы уже встречались с трехкомпонентностью светового излуче- 
ния в гипотезах Ломоносова и Брюстера, однако трехкомпонент- 
ность, о которой говорит Юнг, означает совершенно другое. Вот 
пример, когда одно и то же слово обозначает у разных авторов: 
совершенно разные явления и незнание контекста может привести 
к отождествлению противоположных точек зрения. У Юнга трех- 
компонентность является сенсорным феноменом смешения цве- 
тов, таким же, как феномен неразличимости смешанного желтого 
цвета от чистого спектрального желтого цвета. У Ломоносова или 
Брюстера трехкомпонентность — это физическое свойство излуче- 
ния, такое же, как, например, корпускулярность излучения. 

Сформулированная на основе трехкомпонентности смешения 
цветов идея Юнга о трех типах специфических волокон в сетчат- 
ке глаза была развита во второй половине ХІХ в. немецким фи- 
зиологом, психологом, физиком и математиком ` Германом фон 
Гельмгольцем (1821—1894). Гельмгольц понимал, что главное в 
идее Юнга не то, что цвет связывается именно с нервными во- 
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локнами, в их роли могут выступать и другие элементы сетчатки: - 
«клетки, ядра или рецепторы», а главное — в специфичности этих 
элементов. Одна из важнейших характеристик, которыми должны 
обладать эти элементы, —это широкополосная чувствительность. 
к различным излучениям. Об этом свидетельствуют возможность. 
для различных троек спектральных составляющих получать оди- 
наковые результаты и невозможность получить цветовое тождест- 
во для отдельных спектральных цветов. Гельмгольц предположил, 
что, перебирая разные тройки составляющих по определенным: 
принципам, можно найти ту единственную, которая и будет рас- 
крывать специфику этих элементов, т. е. определить максимум 
чувствительности каждого из этих элементов. 

Гипотеза Юнга—Гельмгольца также выдвигает на первый 
план в цветовом зрении физиологические свойства рецепторов. 
глаза как механизма генерации психического феномена. Эта идея 
интенсивно развивается в течение XIX в., получая все больше. 
экспериментальных аргументов как психофизических [147; 126], 
так и физиологических. Идея о психофизиологической природе 
цвета быстро распространялась не только среди психологов и. 
физиологов, но и среди физиков, хотя целый ряд уже хорошо из- 
вестных в то время феноменов цветового зрения оставался без 
объяснения. 

Один из них касался связи трех типов светочувствительных 
приемников сетчатки (фоторецепторов) с феноменом «чистых» 
цветов. «Чистым» называется такой цвет, в котором наблюдатель. 
не может обнаружить его составленности из других цветов. На- 
пример, оранжевый цвет, это ясно видно, составлен из красного- 
и желтого оттенков цвета, а фиолетовый — из синего и красного. 
Однако синий или красный нельзя разложить на составляющие, 
они визуально чистые. То же самое относится и к желтому. Мы 
не можем увидеть в желтом цвете красную и зеленую составляю- 
щие, он такой же чистый, как синий или красный, В теории Юн- 
га—Гельмгольца феномен чистого цвета объясняется тем, что при 
некотором излучении максимально возбуждается один из фото- 
рецепторов, и минимально — два других. Это н является MeXaHH3- 
мом чистого цвета. Так можно было объяснить три чистых цвета: 
красный, зеленый и синий, но не объяснялись два других — белый 
и желтый, которые характеризуются одинаковыми возбуждения- 
ми нескольких фоторецепторов. 

По-другому этот вопрос решал немецкий физиолог и психолог 
Эвальд Геринг (1834—1918). Он обратил внимание, что чистые’ 
цвета группируются в пары таким образом, что один элемент па- 
ры никогда не обнаруживается в цвете одновременно с другим. 
Красный в этом смысле противостоит зеленому, желтый — сине- 
му, а белый — черному. Он назвал такие пары оппонентными и’ 
связал их с шестью специфическими механизмами в сетчатке. Он 
предположил, что эти механизмы характеризуются тремя дисси- 
милятивными процессами с максимумами, соответствующими" 
ощущениям красного, желтого и белого цветов, и тремя ассими- 


17 


лятивными процессами с максимумами, соответствующими зеле- 
ному, синему и черному цветовым ощущениям. Поскольку в каж- 
-дый момент времени может происходить либо ассимилятивный 
процесс, либо диссимилятивный, то воспринимаемый цвет всегда 
определяется только тремя из шести процессов, и в этом причина 
трехкомпонентности цветового смешения. 

Оппонентная организация цветового зрения позволила Герин- 
ту объяснить не только феномены чистых цветов и трехкомпонент- 
‘ности, но и многие другие психологические феномены цветового 
‚зрения. 

В настоящее время уже можно по достоинству оценить тот 
вклад, который гипотеза Геринга внесла в науку о цвете. Понятие 
‘цветовой оппонентности оказалось настолько фундаментальным, 
‘что сейчас уже не встретишь научной работы по цветовому зре- 
нию, нейрофизиологической или психофизической, в которой оно 
"He используется. 

Но для нашего изложения важен другой аспект. Геринг пер- 
вый стал систематически тестировать физнологическую гипотезу 
психологическими феноменами. Стремление рассматривать фи- 
зиологию цветового зрения в прямой зависимости от структуры 
психологических феноменов и есть, по существу, психофизиологи- 
ческий подход к цветовому зрению. 


1.7. Одностадийная теория цветового зрения 


Итак, можно сказать, что XIX в. в науке о цвете знаменовался 
развитием и все более детальной проработкой идеи Ньютона о 
‘психофизиологической природе цветового зрения. Все исследова- 
‘тели зрения, независимо от их так сказать основных специально- 
‚стей, и физики, и физиологи, и математики, и психологи уже He 
‘сомневались, что цвет и свет не существуют в физическом смысле 
слова, а являются только субъективными ощущениями, психиче- 
‚скими феноменами. Основанием такого понимания служили не 
только результаты психологических и физиологических исследо- 
‘ваний, но и в не меньшей степени открытия: в физике, которые по- 
жазали, что кроме излучений, видимых человеческим глазом, CY- 
‘ществуют излучения, невидимые глазом, такие, например, как 
‘тепловое излучение, и никаких физических границ и принципиаль- 
ных различий между этими излучениями не существует. 

Примером ясного понимания этого служит высказывание 
Jl. К. Максвелла (1831—1879) о концепции Юнга из его лекции 
-<O цветовом зрении»: 

«Мы обладаем способностью чувствовать три разных цвето- 
ощущения. Разные лучи света возбуждают эти ощущения в раз- 
ной пропорции, и таким образом за счет различных комбннаций 
этих трех первичных ощущений воспроизводится все разнообра- 
зие видимых цветов. В этом положепии есть одно слово, на кото- 
ром мы должны остановить наше внимание. Это слово — Ощуще- 
ние. Кажется почти трюизмом говорить, что цвет — это ощущение, 
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и тем не менее именно Юнг, к его чести, распознав эту элемен- 
тарную Истину, сформулировал первую последовательную теорию» 
цвета. Т. Юнг первый объяснил хорошо известный факт трехком- 
понентности цветов не природой светового излучения, à KOHCTHTy- 
цией человека». 

Нужно отметить, uro и Юнг, и Максвелл, и Гельмгольц пре-: 
красно понимали важность психологического аспекта цветового. 
зрения, но все-таки для всех них на первый план выступала трех- 
компонентность цветового зрения и, как они полагали, прямо свя- 
занные с этой трехкомпонентностью три сетчаточных приемника. 
Геринг в своем подходе к анализу механизмов еще больший ак- 
цент делал на психологических аспектах цвета, но тем не менее- 
физиологическим механизмом генерации цвета и для Геринга вы- 
ступают только сетчаточные приемники зрительной системы. 

Принципиальное единство психофизиологических моделей цве-- 
тового зрения, развиваемых в XIX в., состоит в TOM, что генера- 
ция цвета по этим моделям осуществляется в один этап, одним 
механизмом, в одну стадию, — это стадия комбинированного воз- 
буждения рецепторов. На рис. 1.3 показана блок-схема односта- 
дийных моделей цветового зрения Юнга—Гельмгольца и Геринга. 


Модель Юнга - Гельмгольца Mogens Геринга 





Рецепторы Рецепторы 


Рис, 1.3. Блок-схема одностадийных моделей цветового зрения Гельмголь- 
ца и Гериига. Цветовой анализ излучения осуществляется в один этап 
специализированными приемниками сетчатки. От этих приемииков инфор- 
мация поступает сразу в систему формирования цветового перцептнвного 
образа : 


Формирование цвета в этих моделях полностью определяется 
единственным рецепторным уровнем, следующий центральный 
уровень по существу не вносит никакой новой информации в про- 
цесс преобразования излучения в цвет. В одностадийных моделях 
центральное звено необходимо не для переработки информации, 
а для опознания цветового ощущения, для актуализации в созна- 
нии результата работы рецепторных приемников. 

На этих представлениях основывался целый ряд положений, 
которые касались взаимосвязи между отдельными цветовыми фе- 
номенами и рецепторными механизмами. Например, Гельмгольц, 
Максвелл, Кениг и другие исследователи связывали трехкомпо- 
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нентность цветового смешения с тремя рецепторными приемника- 
ми сетчатки не только по общим свойствам физиологической и 
‘психологической структур, но и по отдельным частным свойствам. 
Так, отдельное возбуждение каждого из трех рецепторных при- 
емников прямо связывалось с отдельным ощущением одного из 
трех цветов, которые поэтому назывались первичными цветами. 
Приемник с максимумом чувствительности в коротковолновой ча- 
«TH видимого спектра излучений связывался с ощущением синего 
цвета, средневолновой — зеленого, а длинноволновой — красного. 
И приемники сетчатки соответственно назывались синим, зеле- 
ным и красным приемниками. Предполагалось, что люди с де- 
«beKTaMH цветового зрения, вызванными утратой одного из прием- 
ников сетчатки, так называемые дихроматы, лишаются возмож- 
ности видеть один из первичных цветов, и поэтому дихроматов 
называли соответственно красно-слепыми, зелено-слепыми, сине- 
слепыми. Аналогичным образом люди, лишенные двух приемников 
. сетчатки, — монохроматы — должны видеть мир только в .одном 
цвете — в зависимости от того, какой из приемников остался в со- 
хранности. 

Поскольку индивидуальный психический опыт, индивидуальная 
феноменология не доступны прямому анализу, эти представления, 
подкупающие логической стройностью и цельностью, не встреча- 
ли критики до того момента, пока исследователи не выявили лю- 
дей, имеющих один глаз с трихроматическим зрением, а другой — 
c дихроматическим [153]. Только такие испытуемые, T. e. унила- 
‘теральные дихроматы, могли дать информацию, позволяющую 
прямо сопоставить феноменологию дихромата и трихромата. 
M здесь оказалось, что дихроматы видят совершенно иначе, чем 
это следовало из одностадийной модели. В частности, в феноме- 
HOJIOTHH так называемых красно-слепых и зелено-слепых не суще- 
ствует ни краспых, ни зеленых цветов, а есть только синие и жел- 
тые цвета. Обзор 37 случаев унилатеральной дихромазии, описан- 
ных разными авторами, приводится в работе Джадда [114]. 

Интересно, что Гельмгольц полностью отрицал возможность 
бинокулярного смешения цветов, поскольку пе смог получить его 
на своей установке для смешения цветов [101]. Возможно, одна- 
ко, что дело было пе только в установке, а и в том, что из факта 
бинокуляриого смешения цветов однозначно следует, что отдель- 
ный сетчаточный мехапизм и отдельное цветовое ощущение, даже 
первичное — не связаны прямо друг с другом, т. е. следует несо- 
стоятельность одностадийной гипотезы как психофизиологической 
модели цветового зрения. 


1.8. Двухстадийная теория цветового зрения 


Альтернативной одностадийной гипотезе Юнга—Гельмгольца 
и Геринга стала концепция, в которой предлагалась более слож- 
ная схема цветового анализа излучений |131; 176; 46; 153; 154]. 
‘Ona предусматривала уже две последовательные стадии анали- 
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„за — рецепторную и нейрональную (рис. 1.4) и объединяла в себе 
‚две одностадийные модели — Гельмгольца и Геринга. В двухста- 
‚дийной модели на первом этапе анализ световых излучений осу- 
ществляется тремя рецепторными приемниками, а далее, на вто- 
рой стадии, информация преобразуется нейрональной системой 
из двух цветооппонентных и одного яркостного механизмов. В на- 
„стоящее время такая двухстадийная модель цветового зрения 


Я стадия 2 стадий 
нейронные 

рецепторные 
приемники каналы — 





„Д Вухстадийкая модель 
цбетового зрения 


Рис. 1.4. Блок-схема двухстадийной модели цветового зрения. 

Информация от рецепторов (1 стадия анализа) передается вна- 

чале на систему из двух хроматических и одного ахроматичес- 

кого каналов (2 стадия анализа) и только после этого посту- 
пает в систему формироваиия цветового перцепта 


имеет наибольшее число приверженцев, хотя внутреннюю струк- 
туру каждой стадии разные исследователи представляют себе по- 
разному. 

В первой половине ХХ в. основное внимание обращалось на 
модификацию рецепторного звена. Обсуждалась очень остроум- 
ная гипотеза о возможности четырех разных рецепторных прием- 
ников, гипотеза об однородности сетчатки, согласно которой все 
приемники сетчатки являются одинаковыми, но сам приемник 
имеет сложную трехпигментную структуру; полихроматическая 
гипотеза Хартриджа [39] предполагала наличие 6—8 разных при- 
емников и т. д. Обзор и подробный анализ этих гипотез можно 
найти в работе Леграна [136]. 

Но во второй половине ХХ в. акценты смещаются, все теоре- 
тичесқое внимание исследователей переходит на сбсуждение 
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структуры второй, нейрональной, стадии цветового анализа излу- 
чений. Причин для этого было несколько. Самая главная причина 
заключалась в том, что в 50-е и особенно в 60-е гг. целый ряд ис- 
следователей в совершенно блистательных экспериментах выяви- 
ли реальную структуру рецепторных приемников сетчатки, участ- 
вующих в анализе спектрального состава излучений. Это, в пер- 
вую очередь, биохимические исследования пигментов рецепторов. 
сетчатки, проведенные Брауном и Уолдом [65], электрофизиоло- 
гические исследования спектральных характеристик отдельных. 
рецепторов, проведенные с помощью микроэлектродной техники 
Томита с сотрудниками [202], микроспектрофотометрические из- 
мерения отдельных рецепторов, проведенные Брауном и Уолдом 
[65], а также Марксом, Доубелом и МакНиколем [145], микро- 
денситометрические измерения характеристик отдельных рецепто- 
ров в интактной сетчатке [171]. Эти и последующие за ними ра- 
боты выявили, что сетчатка человека и наиболее похожая на Hee 
сетчатка приматов содержит только три типа колбочковых пигмен- 
тов, которые распределены между тремя типами колбочек, так 
что одна колбочка содержит только один пигмент. 

Другие, не менее важные причины, заключались в том, что в 
50-е гг. были впервые разработаны психофизические и нейрофи- 
зиологические методы исследования цветовой оппонентности. 
В начале 50-х гг. американские исследователи Л. Харвич и 
Д. Джемсон разработали психофизический метод кансиляций для 
измерения цветовой оппонентности, и впервые сумели получить 
экспериментально цветооппонентные характеристики зрения чело- 
века, а в конце 50-х rr. Светихин и МакНиколь зарегистрировали 
в сетчатке у рыбы клетки с цветооппонентными спектральными 
характеристиками. 

Последующий за этими работами нейрофизиологический «бум» 
привел к открытию целого ряда цветооппонентных клеток не толь- 
ко в сетчатке рыбы, но и в сетчатке других животных, и в част- 
ности — приматов. Вслед за этим цветооппонентные клетки были 
обнаружены в более центральных звеньях зрительной системы — 
наружном коленчатом теле и стриарной коре [40; 207; 150]. По- 
степенно становилось понятным, что каждый цветооппонентный 
канал представляет собой не просто отдельную клетку, аналогич- 
но рецепторам сетчатки, а сложную нейрональную сеть. Возни- 
кает вопрос — каким же образом информация, распределенная по 
этим сложным нейронным сетям, преобразуется в целостное и не- 
раздельное ощущение, которое мы называем цветом? 


1.9. Трехстадийная концепция цветового зрения 


Принципиальное значение для ответа на этот вопрос имеет 
одно из важнейших открытий нейрофизиологии ХХ в. — обнару- 
жение в сенсорных системах у животных нейронов— детекторов. 
Первые исследования в этом направлении, проведенные на низ- 
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ших животных (лягушках) [17] и высших животных (кошках) 
[116; 117], выявили, что в сетчатке у лягушки и в коре у кошки 
существуют клетки, селективно реагирующие либо на освещение 
(оп — клетки по Кафлеру или В — клетки no Юнгу), либо на 3a- 
темнение (off — клетки по Кафлеру или D — клетки no Юнгу) ло- 
кальных участков рецепторной поверхности сетчатки. Их назвали 
соответственно детекторами света и детекторами темноты. 

Последовавшие затем серии электрофизиологических исследо- 
ваний Хьюбела и Визеля на мозге кошки и обезьяны взбудора- 
жили научный мир открытием целого ряда детекторов, настроен- 
ных на самые различные характеристики сигналов. Наиболее эф- 
фектными были открытия детекторов ориентации линий, которые 
являются теперь классическим примером для иллюстрации прин- 
ципов переработки сенсорной информации в коре больших полу- 
шарий. Хьюбел и Визел показали, что детектирование ориентации 
линии происходит со значительной селективностью: диапазон уг- 
лов оптимальной для данной клетки ориентации не превышает 
10—15°. Клетки, детектирующие одну и ту же ориентацию, сгруп- 
пированы вертикально по слоям в виде «колонки» нейронов, при- 
чем соседние колонки детектируют «соседние» ориентации. По- 
следовательное смещение микроэлектрода параллельно поверхно- 
сти коры обнаруживает серию колонок, последовательно настро- 
енных на все больший и больший угол поворота линии в поле 
зрения. Набор колонок, необходимых для детектирования всех 
«ориентаций от 0 до 180° (макроколонка), занимает на поверхно- 
<TH коры участок длиной 800 микрон. Эти исследования показа- 
ли, что набор отдельных детекторов, каждый из которых настроен 
на свой угол ориентации, объединяется в нейронную систему, де- 
тектирующую всевозможные ориентации (макроколонку). Такая 
нейронная система оказывается характеризуется не только функ- 
циональной, но и морфологической структурой. 

Ориентация линий не является привилегированным признаком 
‚детектирования. Выявлены детекторы направления движения, до- 
минантности левого или правого глаза, детекторы удаленности 
‚объекта (глубины), детекторы углов и др. Показательно, что чем 
‘более удалена от сетчатки область мозга, в которой обнаружены 
те или иные детекторы, тем более избирательны, тем более специ- 
фичны они по детектируемым характеристикам стимула. Напри- 
мер, клетки II и IV слоев 17 поля коры по Бродману (которое Ha- 
зывается стриарной корой или первичной проекционной зоной), на 
‘которых непосредственно оканчиваются волокна, идущие из под- 
ҡорковых центров, детектируют такие простые признаки, как rpa- 
ница света и тени на данном участке сетчатки, а клетки, следую- 
щие за ними в 17 и 18 полях, выделяют уже ориентацию линии 
независимо от местоположения на сетчатке и углы, следующие за 
ними клетки 18 и 19 полей уже специфичны не только к ориента- 
ции линии, но и ее ширине и длине ит. д. В самые последние го- 
ды в Англии, ФРГ, Шотландии исследователи обнаружили у 
‚обезьян в задней височной извилине, лежащей на границе височ- 
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ной, теменной и затылочной долей, клетки, специфичные к очер- 
таниям лицевой части человека и обезьяны [169]. 

Наличие цветовых детекторов в коре обезьяны показано еще 
в работах Леннокс-Бухтала [137]. Зеки обнаружил в коре обезь- 
яны два типа цветовых детекторов, специфичных к апертурным 


„Детекторьг 





Рис. 1.5. Блок-схема трехстадийиой модели цветового зрения. 
Световое излучение анализируется вначале на рецепторном 
уровие (1 стадия), затем полученная информация преобра- 
зуется в двух подсистемах хроматической и ахроматической 
(2 стадия). Они имеют одинаковую структуру — каждая из 
них представляет собой два реципрокных канала, настроеи- 
ных на некоторый физический параметр излучения. После- 
дующий анализ производится цветовыми детекторами (3 ста- 
дия), специфика которых заключается в особой форме cH- 
наптической связи с четырьмя каналами ахроматической и 
хроматической подсистем. За счет этой спецификн в детек- 
торе формируется сенсорный цветовой образ, характеризую- 
щийся цветовым тоном, насыщенностью и светлотой, и толь- 
ко после этого цветовой анализ излучения заканчивается, а 
этот образ поступает в систему зрительного восприятия для 
формирования перцепта 


цветам, т. е. анализирующих только спектральный состав излуче- 
ния, и специфичных к предметным цветам, т. е. к комбинации 
спектральной характеристики поверхности с характеристиками 
источника освещения [226]. 

Открытие нейронов-детекторов позволяет придать психофизио- 
логическим моделям цветового зрения информационную закончен- 
ность, рассматривая их как третью, итоговую стадию переработ- 
ки сенсорной информации о зрительных стимулах (рис. 1.5). 
В чем же состоит специфика вклада нейронов-детекторов в цвето- 
вой анализ излучений? 
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Этот вопрос на самом деле может быть задан и в более общей 
форме: в чем состоит специфика вклада нейронов-детекторов во- 
обще в анализ зрительных стимулов? Исследованием этой общей 
проблемы в настоящее время занято значительное число исследо- 
вателей [40; 43; 33; 117; 23; 45]. Ho мы рассмотрим здесь только 
одну из гипотез, касающуюся цветового зрения. 

Эта гипотеза разрабатывается авторами данной книги в тече- 
ние последних десяти лет на базе экспериментальных исследова- 
‚ний цветового зрения человека и животных [30; 12; 31; 29; 14]. 

В основании гипотезы лежат две новые идеи о функциональ- 
‚ной организации цветового анализатора излучений. Для иллю- 
`страции этих идей можно обратиться к схеме трехстадийной MO- 
дели цветового зрения, приведенной на рис. 1.5. 

Первая идея заключается в том, что пострецепторная нейрон- 
‘ная сеть представляет собой набор попарно реципрокных каналов 
передачи информации. Цветовой анализатор содержит в своем 
составе только две пары таких каналов — хроматическую и ахро- 
матическую. Каждая пара каналов специализируется на свой фи- 
:зический параметр излучения. Хроматические (оппонентные) Ka- 
налы анализируют частотный состав излучения, который затем B 
„детекторе преобразуется в такую сенсорную характеристику, как 
цветовой тон. Ахроматические (неоппонентные каналы) анализи- 
руют интенсивность излучения, которая в детекторе цвета преоб- 
разуется в яркость или светлоту. Если бы зрительная система 
анализировала еще какие-либо физические параметры излучения 
(например, фазу электромагнитной волны), то в составе нейрон- 
‘ной сети анализатора появилась бы еще одна пара таких же ре- 
щипрокных каналов для анализа фазовых характеристик излуче- 
ния. Две нейрональные подсистемы — хроматическая и ахромати- 
ческая — получают одну и ту же информацию от рецепторов, но 
перерабатывают ее независимо друг от друга и каждая по своему. 
Переработанная в них информация поступает на множество цве- 
товых детекторов, каждый из которых, возбуждаясь, вызывает B 
коре сенсорный образ отдельного апсртурного цвета. 

Вторая идея заключается в том, что нейроны-детекторы имеют 
специфическую организацию синаптических входов, через кото- 
рые поступают возбуждения от хроматических и ахроматических 
каналов. Эта специфика во взаимной зависимости коэффициентов 
синаптической передачи на входе нейрона-детектора, которые по- 
добраны так, что сумма квадратов этих коэффициентов всегда 
постоянна. В математическом смысле значения коэффициентов пе- 
федачи информации от цветовых каналов к нейронам-детекторам 
удовлетворяют условию расположения точек на сфере. Отсюда и 
название этой трехстадийной модели — сферическая модель цве- 
тового зрения. 

Преобразование возбуждений четырех цветовых каналов систе- 
мой четырех нормированных по своим весам синапсов каждого 
цветового детектора приводит к тому, что возбуждение детектора 
цвета на поверхности сферы определяется окончательно только 
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через три независимые угловые характеристики, представляющие 
тон, светлоту и насыщенность. Причем если цветовой тон форми- 
руется в подсистеме хроматических каналов, светлота — в подси- 
стеме ахроматических каналов, то насыщенность формируется це- 
ликом на третьей стадии анализа, на уровне цветовых детекторов 
как следствие нормировки, обеспечивающей сферическую органи- 
зацию цветов. Этим же объясняется отсутствие однозначной связи 
между насыщенностью и каким-либо физическим параметром из- 
лучения. 


* * * 


Целью этого раздела было формирование y читателя истори- 
ческого контекста, без которого трудно установить масштабные 
соотношения между различными теоретическими и эксперимен- 
тальными работами в области цветового зрения. На обложках 
книги приводятся цветные иллюстрации, которые дают некоторое 
представление о моделях цветового зрения, характерных для раз- 
ных исторических периодов. На лицевой стороне обложки внизу 
показан линейный цветовой спектр, в котором предполагается 
прямая связь между длиной волны излучения и цветом, а на- 
верху — цветовой круг Ньютона, который объясняет, почему нель- 
зя однозкачно соотносить цвета непосредственно с отдельными 
излучениями, 

На четвертой странице обложки приводятся цветные иллю- 
страции геометрических моделей цветового зрения, основанных на 
различных концепциях строения цветового анализатора (сверху 
вииз): цветовой треугольник, евклидова плоскость оппонентных 
цветов и сферическая модель цвета. 


Часть 2 


ПСИХОФИЗИКА ЦВЕТОВОГО ЗРЕНИЯ 


Глава 2.1 
ОСНОВНЫЕ ПРИНЦИПЫ ПСИХОФИЗИКИ 


2.1.1. Психофизическая функция 


При изложении нашего представления о психофизиологическом 
жтодходе к исследованию зрительной системы мы отмечали, что 
‚феноменология зрения должна основываться на психофизических 
принципах описания и измерения психологических феноменов. 
Поэтому, прежде чем начинать изложение феноменологии цвето- 
‚вого зрения, мы рассмотрим основные принципы психофизическо- 
го анализа психических явлений. 

Психофизика как самостоятельное направление эксперимен- 
тальной психологии была основана в XIX в. немецким психологом 
`Фехнером (1801—1887), сформулировавшим основные идеи пси- 
хофизического исследования и разработавшим первые методы 
психофизических измерений. В XX в. психофизика интенсивно 
развивается под влиянием таких исследователей, Kak Терстон 
(1887—1955) и Стивенс (1906—1973). 

Основная идея психофизики заключается в постулировании 
принципиальной возможности установления функциональной свя- 
зи между специфическими объектами как источниками воздейст- 
вия на органы чувств человека (они называются стимулами) и 
ощущениями как актами осозпания этих воздействий. Такая связь 
называется психофизической функцией. В психофизиологическом 
анализе мы можем отвлечься от философского понимания акта 
осознания ощущения как рефлексии и ограничиться операцио- 
нальным содержанием понятия, рассматривая акт осознания ощу- 
щения как построение сенсорной шкалы. Сенсорной шкалой на- 
зывается тройка, состоящая из множества ощущений, множества 
чисел и отношения эквивалентности между элементами обоих 
множеств. Аналогичным образом вводится и понятие стимульной 
анкалы как тройки, в которую входят множество физических объ- 
ектов, множество чисел и отношение эквивалентности между эле- 
ментами обоих множеств. 

Психофизическая функция устанавливает зависимость шкаль- 
ных значений сенсорной шкалы (значение функции) от шкальных 
значений физической шкалы (аргумент функции). Поскольку и 
то, и другое задано обычно числами, то психофизическая функция 
устанавливает связь между двумя множествами чисел, одно из 
которых представляет стимулы, а другое — ощущения или сенсор- 
ные образы этих стимулов. 
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Зачем нужны психофизические функции? Они дают нам воз- 
можность целенаправленно и с большой точностью и избиратель- 
ностью управлять психическими процессами, в частности ощуще- 
ниями. Психические феномены принадлежат исключительно инди- 
видуальному опыту субъекта, и у нас нет никакой возможности 
непосредственного оперирования этими феноменами. До настоя- 
щего времени единственную возможность однозначно опосредо- 
ванного воздействия на психические процессы дает нам физиче- 
ская стимуляция органов чувств. Но реализация этой возможно- 
сти зависит прежде всего от нашего знания связей между стиму- 
лом и ощущением, т. е. от психофизической функции. Зная эту’ 
связь, T. e. имея в распоряжении функцию типа R=f(S), где S — 
это значение физического измерепия стимула (5; — Sn), а R— Be- 
личина субъективной реакции (R,—R.), предсказать ощущение, 
соответствующее тому или другому стимулу, есть дело простого: 
расчета. 

Очевидно, что точность расчетов зависит непосредственно от 
функции связи f, т. e. от ее числовых свойств. Это в свою очередь. 
зависит от исходных измерений параметров R и $. Например, 
если измерения А и $ дают возможность построить для них шка- 
лу отношений, то функция f может устанавливать пропорцио- 
нальную зависимость, а если R или S является порядковой шка- 
лой, то психофизическая связь между ними ограничивается уста- 
новлением не более чем монотонности. 

Таким образом, для построения психофизической функции су- 
щественны не только физические измерения стимулов, но и NCH- 
хологические измерения реакций на эти стимулы. Но, в то время 
как физические измерения достаточно хорошо известны не только 
физикам и пользуются доверием у исследователей разных на- 
правлений, принципы психологических измерений известны толь- 
ко узкому кругу специалистов, работающих в области психофизи- 
ки, математической статистики и математической психологии. По- 
этому будет целесообразно несколько подробнее остановиться на 
принципах психологических измерений, или субъективного шкали- 
рования. 


2.1.2. Психологические шкалы 


В основе субъективных измерений лежит процедура приписы- 
вания чисел элементам из множества реакций. Это приписывание 
производится по определенным правилам. Правила заключаются 
в том, чтобы некоторые отношения, которые установлены для чи- 
сел, выполнялись также и на множестве реакций. Иначе говоря, 
формальные операции над числами должны иметь однозначную 
содержательную интерпретацию в психологических терминах. 

Общепринятая классификация включает в субъективные изме- 
рения построение четырех осповных типов шкал. 

Шкала наименований, или классификационная шкала. Она 
строится на единственном отношении — эквивалентности. Испы- 


28 


туемый относит к одному числовому классу все ощущения, KOTO- 
рые он считает одинаковыми по установленному экспериментато-: 
ром параметру. Это позволяет экспериментатору отнести к этому 
числовому классу определенное подмножество стимулов, выделив. 
его из всего множества стимулов. Деления на шкале наименова- 
ний соответствуют критериям, по которым испытуемый произво- 
дил классификацию. Способность человека установить, эквива- 
лентны или нет два психических феномена, настолько очевидна, 
что возможность построения шкалы наименований для психиче- 
ских явлений даже значительно более сложных, чем сенсорные: 
образы, не вызывает сомнений. 

Основным достоинством шкалы наименований является воз- 
можность построения системы психологической спецификации для. 
разных классов физических объектов, что имеет большое практи- 
ческое значение. Примером такого типа спецификаций могут слу- 
жить широко известные в технике системы так называемого Стан-- 
дартного Наблюдателя в фотометрии и колориметрии для свето-- 
вой и цветовой спецификаций излучений, или система Манселла. 
для цветовой спецификации бумажных выкрасок. 

Шкала порядка. Она строится на основании уже двух отноше- 
ний: эквивалептности и порядка. Естественно, Что далеко не все- 
гда ощущения можно подчинить отношению порядка. Например,. 
просто так невозможно оценить, что больше, красный спектраль- 
ный цвет или оранжевый. Однако если оценивать эти цвета NO- 
отношению их субъективного отличия от спектрального желтого- 
цвета, то все испытуемые (с нормальным цветовым зрением и со- 
хранными когнитивными функциями) легко устанавливают, что: 
красный цвет больше отличается от желтого, чем оранжевый. 
Если же попросить оценивать эти же цвета по сходству с желтым 
цветом, то отношение порядка будет противоположным, т. е. 
оранжевый будет больше похож на желтый, чем красный. Такие 
упорядочивания по отдельным свойствам широко используются He 
только в психологии, но и в педагогике, в спорте, в социологии. 
и T. JL, поэтому порядковое шкалирование, так же как и класси- 
фикация, — общепризнанная процедура. 

Шкала интервалов. Построение этого типа шкалы дополни- 
тельно к отношениям эквивалентности и порядка требует возмож- 
ности устанавливать равенство попарных различий между оцени- 
ваемыми объектами. Другими словами, требуется устаповить ра- 
венство субъективных иптервалов. Разработка такой шкалы поз- 
воляет использовать больше свойств существующих числовых си- 
CTeM в качестве психологических операций над образами. Tak, 
например, шкальные значения в данном случае можно склады- 
вать и вычитать, чего нельзя делать B шкалах наименований и 
порядка. Построение шкалы интервалов для субъективных оценок 
является значительным достижением при измерении. Но, c apy- 
гой стороны, здесь нет интуитивной очевидности, что человек мо- 
жет делать количественные оценки в соответствии со шкалой ин- 
тервалов. Особенно если субъективные оценки нельзя прямо CO- 
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поставить с некоторым физически измеряемым свойством оцени- 
ваемых объектов, как это довольно часто происходит в психоло- 
тических исследованиях. Тем не менее Терстон [200; 201] и Cra- 
венс [191] показали, что очень часто удается построить шкалу 
интервалов и для сенсорных и для несенсорных феноменов. 

кала отношений. Такой тип шкалы требует дополнения шка- 
-лы интервалов еще одной операцией — установления равенства 
попарных отношений. Эта операция предусматривает возможность 
оценивать абсолютную величину субъективной реакции относи- 
тельно некоторой начальной точки отсчета. В отличие от шкалы 
интервалов, где нулевая точка шкалы не фиксирована и может 
произвольно сдвигаться, для шкалы отношений устанавливается 
единственное нулевое значение, т. е. определяется пулевая точка 
-UIKa/IH. Это позволяет пользоваться практически всеми свойства- 
ми числовых систем для анализа психологических явлений. Одна- 
ко в соответствии с формальными возможностями шкалы отноше- 
ний растут и методические трудности ее построения для различ- 
ных сенсорных модальностей [191]. 


2.1.3. «Сильные» (метрические) шкалы 


Шкалы интервалов и отношений можно назвать «сильными» 
шкалами, поскольку по результатам таких измерений можно 
строить более точные психофизические функции, к ним можно 
применять более тонкий статистический аппарат по сравнению с 
двумя первыми типами шкал. При построении психофизических 
-функций это особенно существенно, поскольку физические шкалы 
в большинстве своем принадлежат именно к «сильным» типам, 
(например, шкалы температур Цельсия и Фаренгейта — это интер- 
вальные шкалы, а шкалы длин и весов или температурная шкала 
Кельвина — шкалы отношений), хотя, конечно, широко применя- 
ются и «слабые» шкалы (например, порядковая шкала твердости 
минералов). 

Формальные свойства рассмотренных выше шкал (не считая 
шкалы наименований) позволяют проиллюстрировать еще одну 
важную идею психофизики, которая заключается в предположе- 
нии количественной природы психических и, в частности, сенсор- 
ных феноменов. Это означает, что множество феноменов одного 
класса можно представить как количественные вариации одного 
и того же феномена, рассматривая его как единственную nepe- 
менную. Эта идея имеет большое значение для психофизиологи- 
ческого подхода к зрению, поскольку сразу ориентирует исследо- 
вателя на такую организацию нейронных сетей, в которой прин- 
ципиально дискретные свойства нервной системы (нейронный uM- 
пульс, сам нейрон, функциональные локусы на клеточной мембра- 
не, синапсы) должны преобразовывать количественное изменение 
непрерывной физической переменной в соответствующее измене- 
ние сенсорной переменной. 
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Первые психофизические методы разрабатывались исходя 
именно из этой идеи выделения сенсорной переменной, определе-- 
ния связанной с ней стимульной переменной (физического корре-- 
лята ощущения) и построения ее психофизической функции. При: 
этом для психофизиков большое значение имели методические: 
процедуры построения именно шкалы отношений. Созданием та- 
ких методов и начиналась психофизика. Фехнер в своих разра- 
ботках основное внимание направил на два аспекта психофизиче- 
ской задачи: определение нулевой точки сенсорной шкалы, кото- 
рая называется абсолютным сенсорным порогом, и определение 
метрической единицы для шкалы, называемой дифференциаль- 
ным или разностным порогом. Он разработал три процедуры для 
измерения абсолютного. и дифференциального порогов: метод ми- 
нимальных измерений, метод средней ошибки и метод постоянных 
раздражителей [86]. | 

Эти методы и их последующие модификации подробно описа- 
ны как в отечественной специальной литературе {[1; 15], так и в. 
зарубежной [4; 95; 191], поэтому нет необходимости их здесь из- 
лагать. В исследованиях цветового зрения этими методами полу- 
чено очень много данных. Отметим только, что наиболее надеж- 
ные и точные измерения дает метод постоянных раздражителей 
(другое название: метод констант), но он требует и наибольшего. 
объема замеров. Когда необходимо провести большие массивы 
измерений, чаще используется метод минимальных изменений 
(другое название: метод границ). В случае субъективного подрав- 
нивания одного стимула к другому часто используется метод. 
средней ошибки (другие названия: метод установки, метод под- 
равнивания). | 

Если есть основания предполагать влияние несенсорных пере-. 
менных на результаты измерения порогов, рекомендуется приме- 
нять методы обнаружения сигналов [199], позволяющие разде: 
лить в реакциях испытуемого влияние сенсорных и несенсорных 
факторов. Эти методы также подробно рассмотрены в указанной 
выше литературе. 

Все перечисленные здесь методы используются как для опре-. 
деления абсолютного порога, так и для дифференциального, одна- 
ко в зависимости от той или другой задачи меняются статистиче-: 
ские меры порога. 

Имея возможность определить нулевую точку шкалы  (a6co- 
лютный порог) и единицу расстояния на шкале (дифференциаль- 
ный порог, или е.з.р.—едва заметное различие) можно постро- 
ить «сильную» сенсорную шкалу. Она называется шкалой накоп-. 
ленных е.з.р. Такой способ построения шкалы называется косвен- 
ным, поскольку не все свойства шкалы следуют из прямых экспе-. 
риментальных измерений (например, в модели Фехнера постули-- 
руется субъективное равенство е.з.р. в разных точках шкалы). 

В отличие от фехнеровского косвенного метода построения 
«сильных» шкал Стивенс и его сотрудники [191; 192] разработа-- 
ли прямые методы построения таких шкал на основе оценки аб-. 
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*COJIIOTHOR величины ощущения и оценки субъективного отношения 
„одного стимула к другому. Эти два метода имеют модификацию, 
когда испытуемый не оценивает предложенные экспериментато- 
‘ром стимулы, а сам устанавливает HX в заданном отношении или 
меняет их на заданную величину, как в методе подравнивания. 

Эти прямые методы построения «сильных» шкал были избав- 
‚лены от необходимости введения априорных положений в про- 
цедуру, но они имели свой дефект. Он заключается в психологи- 
‘ческой трудности для необученного испытуемого устанавливать 
субъективные метрические отношения для воспринимаемых сти- 
мулов. Это приводит к большой вариабельности производимых ис- 
пытуемым оценок или установок. Зачастую она превосходит ве- 
личину самой оценки [24]. 

В то же время операции упорядочивания или классификации 
значительно проще и стабильнее. Эти взаимодополняющие друг 
друга свойства — простота и стабильность «слабых» шкал и точ- 
ность «сильных» шкал — приводят к идее разработки таких про- 
цедур, которые позволили бы строить шкалу интервалов или OT- 
ношений на основе оценок порядка или эквивалентности. 


2.1.4. Производные шкалы 


Такие шкалы можно назвать «производными» шкалами HH- 
-тервалов или отношений, в отличие от первичных или прямых 
шкал, которые строятся методами Стивенса. Для первичной шка- 
‚лы субъективные отношения между стимулами и числовые опера- 
ции связаны друг с другом непосредственно процедурой экспери- 
мента. Производная шкала имеет методически более сложную 
структуру. Она требует дополнительной обработки первичных 
лпкальных значений, и понятно, что дополнительная работа имеет 
смысл только в том случае, если «производная» шкала будет 
«сильнее» первичной. Это может быть основано на теоретических 
‚допущениях, что анализируемые оценки обладают дополнитель- 
ными свойствами, кроме тех, которые установлены эмпирическими 
‚ операциями в опыте, т. е. здесь предусматривается построение 
развитой модели шкалировапия. 

Модель шкалирования Фехнера является примером построения 
производной шкалы отношений на базе оценок равенства или по- 
panka. Все пороговые методы по существу используют бинарную 
классификацию (ответы типа «да-нет», либо «больше-меньше») 
при сравнении тестового стимула с эталоном. Первичные оценки 
представляют собой либо математическое ожидание, либо вариа- 
тивность выборки ответов. Все остальное построение основывается 
уже на теоретических допущениях, что абсолютный порог можно 
интерпретировать как нулевую точку шкалы, что дифференциаль- 
ные пороги соответствуют расстояниям на шкале и T. A. 

Конечно, эти допущения не всегда могут быть справедливы, 
-HO там, где они выполняются, можно получить «сильную» шкалу, 
‚основываясь на простых эмпирических данных. 
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Специфической особенностью фехнеровской и стивенсовской 
моделей шкалирования является наличие очевидного физическо- 
го коррелята, необходимого для построения субъективной шкалы 
ощущения. Например, при построении шкалы воспринимаемой яр- 
кости света физической переменной служит интенсивность излу- 
чения, которую можно использовать как стимульную базу субъ- 
ективпой шкалы. Такими методами был построен целый ряд пси- 
хофизических функций, которые сейчас широко используются в 
светотехнике, акустике и других технических областях. 

Ho го мере углубления в психологическую феноменологию 
становилось яспо, что многие сенсорпые феномены имеют доволь- 
но сложную структуру и определить физические корреляты этих 
феноменов очень непростая сама по себе задача, а в некоторых 
случаях и просто не имеющая решения. 

Проблемы субъективного шкалирования психических явлений, 
не имеющих однозначной связи с простыми физическими харак- 
теристиками стимуляции, привели к созданию нового направле- 
ния в психофизике, связанного с именем Терстона [200; 201]. 


2.1.5. Модель шкалирования Терстона 


Психофизическая идея Терстона заключалась в том, чтобы по- 
строить субъективную шкалу, осповываясь только на структуре 
внутренних взаимоотношений между реакциями. Набор физиче- 
ских объектов может представлять собой просто шкалу наимено- 
ваний, поскольку стимульпый параметр, соответствующий иссле- 
дуемому субъективному признаку и по которому можио хотя бы 
упорядочить стимулы, априори неизвестен. Когда субъективная 
шкала построена, можно в соответствии с этой шкалой установить 
и необходимую последовательность объектов-стимулов. Теперь, 
анализируя объекты с физической точки зрепия, уже значительно 
легче выявить ту стимульную характеристику, которая лежала в 
основе субъективных оценок. 

Рассмотрим, например, процедуру построения шкалы «красо- 
ты» цвета с использованием закона сравнительных суждений Тер- 
стона. Стимулами могут служить образцы из атласа Мапсела, 
имеющие разпые цвета. Испытуемому предлагается рассмотреть 
по очереди все возможные пары образцов и в каждой паре вы: 
брать более «красивый» цвет. Каждая пара предъявляется много 
раз, и определяется частота предпочтения каждого цвета при 
сравнении с остальными. 

На этом первом шаге для исходного набора цветных образцов 
строится порядковая шкала частот предпочтения. На втором шаге 
вводится теоретическое допущение, что дисперсия различения па- 
ры стимулов распределена по нормальному закону. Тогда субъ- 
ективная разность между двумя стимулами S; и 5; может быть 
измерена в терминах нормированной дисперсии для паблюдаемой 
в опыте частоты суждения: стимул $; более красивый, чем сти- 
мул S; Определение значений попарпых разностей даст. возмож- 
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ность построить шкалу интервалов для такого свойства стимулов, 
как красота цветных карт, хотя физические корреляты этой кра- 
соты остаются неизвестными. 

Получив возможность расположить стимулы по субъективной 
шкале красоты, можно перейти к обратной процедуре — выявить, 
какой физический параметр B стимулах меняется в соответствии C 
полученной шкалой красоты, и проверить, можно ли интерпрети- 
ровать этот параметр как физический коррелят красоты. 

Однако модель Терстона предполагает обязательную одномер- 
ность шкалируемого свойства объектов, в данном случае «Kpaco- 
ты» цветных образцов. Таким образом, независимо от того, сколь- 
ко физических характеристик стимула определяет оценку «красо- 
ты» цвета, психологически все цветовые образцы должны быть. 
выстроены в некоторую одномерную последовательность по сте- 
пени красоты. Если же в действительности для оценки красоты 
цвета используется больше, чем одна субъективная размерность. 
(как, например, при оценке различий между апертурными цвета- 
ми: одна — для цветового тона, другая — для насыщенности), то, 
используя модель Терстона, построить адекватную шкалу «красо- 
ты» цвета невозможно. В лучшем случае это будет какая-то про- 
екция действительных шкал в одномерное пространство, на одну 
шкалу, и восстановить эти исходные шкалы по имеющейся един- 
ственной шкале, конечно, невозможно. 

Предположение одномерности шкалируемой сенсорной харак- 
теристики входит не только в модель Терстона, но и в модели 
шкалирования Фехнера и Стивенса тоже. Например, при оценива- 
нии стимулов в стивенсовских методах с заданным эталоном каж- 
дый стимул сравнивается только с каким-либо одним, эталонным 
стимулом, который играет роль точки отсчета. По существу это: 
дает информацию только о расстоянии на шкале между эталоном 
и другими стимулами, но расстояния между сравниваемыми CTH- 
мулами остаются неизвестными, то есть структура пространства 
заранее сводится к одномерной шкале расстояний. 

Естественно, что в этом случае невозможно решить и главную: 
задачу, T. e. построить психофизическую функцию, поскольку нет’ 
никакой «подсказки», как упорядочены физические объекты. 

Существенные ограничения при определении истинной размер- 
ности субъективного пространства вносит методология «черного. 
ящика», когда физические стимулы соотносятся с субъективными 
образами без учета тех преобразований входной информации, ко- 
торые осуществляются нейронными сетями. Как мы увидим далее 
в этой книге, анализ устройства нейронных сетей позволяет по- 
нять, почему нет прямого соответствия между размерпостями ÈH- 
зических характеристик стимулов и субъективных характеристик 
образов. 

Проблемы построения сложных субъективных шкал (их назы- 
вают также «многомерными» шкалами, или «субъективными про- 
странствами») и их связи со Шкалами физических свойств стиму- 
ляции привели к разработке методов многомерного шкалирова- 


34 


ния [203; 177; 133; 134]. Значение этих методов для психофизио- 
логии определяется возможностью интерпретации осей субъектив- 
ного пространства не только как психофизических характеристик, 
но и как нейрофизиологических каналов преобразования инфор- 
мации [184; 29]. 


Глава 2.2 
МНОГОМЕРНОЕ ШКАЛИРОВАНИЕ 


2.2.1. Основные положения 


В основе модели многомерного шкалирования лежит целый 
ряд предположений о структуре процессов различения объектов- 
стимулов. l 

Физически каждый объект-стимул характеризуется множеством 
признаков, например, «объем», «форма», «пространственное поло- 
жение», «высота», «длина» и т. п. Сами признаки могут быть 
простыми, одномерными и сложными, многомерными. Например, 
«высота» и «длина» — одномерные признаки, а «форма» и «по- 
ложение» — многомерные. Отдельный одномерный признак 
может служить какой-либо одной размерностью более сложного 
признака. Так, «высота» геометрической фигуры есть одна из 
размерностей признака «форма». Каждый стимул имеет опреде- 
ленные значения или степень выраженности признака. 

Точно так же, как стимул характеризуется набором некото- 
рых физических признаков, перцептивный образ стимула (иногда 
говорят просто — стимул) можно определить набором субъектив- 
ных признаков. Психофизикам известно, что такому, например, 
физическому признаку стимула, как интенсивность светового из- 
лучения, субъективно соответствует яркость; такому, как вес, — 
тяжесть и т. п. Субъективные признаки, так же как и физичес- 
кие, могут быть простые (одномерные) и сложные (многомерные). 
Однако физическая размерность стимула и субъективная размер- 
ность образа в общем случае не совпадают. Это несовпадение 
определяется тем, что на пути от внешнего воздействия к субъек- 
тивному феномену лежит сложная нейронная сеть, от которой так- 
же зависит размерность феноменального пространства. Рассмат- 
ривая соотношение физических свойств стимула и субъективных 
признаков образа, необходимо всегда помнить об этих преобразо- 
ваниях. На основе такого подхода из психофизических данных 
можно получить важную информацию об организации этой ней- 
ронной сети. 

Многомерное шкалирование основывается на положении, что 
различение стимулов определяется расхождением по ограничен- 
ному числу простых субъективных признаков, которые явно или 
неявно учитывают люди при суждениях о различии или сход- 
стве стимулов. Исходя из этого положения и ставится главная 
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задача многомерного шкалирования — найти минимальное число 
субъективных признаков, определяющих различение стимулов че- 
ловеком, и вычислить значения признаков, которыми характери- 
зуются данные стимулы. 

Такая постановка задачи, т. е. выявление системы базисных 
субъективных признаков стимула независимо от их физических 
коррелятов, позволяет подойти по-новому и к решению основной 
психофизической задачи — построению функции, связывающей 
субъективную шкалу стимулов с физической. В отличие от тра- 
диционного подхода, когда для заданного физического признака. 
стимулов строится соответствующая субъективная шкала и опре- 
деляется связывающая их психофизическая функция, многомерное 
шкалирование дает возможность для заданного субъективного: 
признака стимула определять его физический коррелят, т. e. 
брать за основу не физическую, а психологическую характерис- 
тику стимула. Такой подход к построению психофизической 
функции может быть полезным для случаев, когда один субъек- 
тивный признак определяется системой нескольких физических 
признаков или когда изменение одного физического признака 
ведет к изменению сразу нескольких субъективных признаков. 

Решение задачи многомерного шкалирования основано на ис- 
пользовании понятия психологического пространства, точки кото- 
рого представляют исходные стимулы. Аналогично геометричес- 
ким представлениям вводится система координат, число которых 
определяется числом простых субъективных призпаков. Это число- 
задает размерность психологического пространства. Оси коорди- 
нат представляют собой шкалы соответствующих субъективных 
признаков, и положение точек-стимулов в пространстве задано: 
шкальными значениями признаков. Число субъективных шкал и 
шкальные значения стимулов характеризуют пространственную 
модель многомерного шкалирования. 

Следующее положение, которое также лежит в основании 
многомерного шкалирования, касается суждений о сходстве или 
различии между стимулами. Эти суждения предполагаются свя- 
занными с положением точек-стимулов в пространстве так, что. 
чем более сходны между собой стимулы, тем ближе друг к другу 
в пространстве представляющие их точки, и, наоборот, увеличе- 
ние воспринимаемого различия между стимулами означает боль- 
шее пространственное разделение соответствующих точек. Иначе 
говоря, предполагается, что расстояние между точками в прост- 
ранстве есть некоторая функция от субъективного сходства или 
различия. Метрическая задача многомерного шкалирования за- 
ключается в Том, чтобы через получаемые суждения о сходстве. 
или различии между стимулами определить расстояния между 
точками. Решение задачи состоит в построении модели субъек- 
тивного расстояния в психологическом пространстве. 

Формально общая задача многомерного шкалирования выра- 
жается следующим образом. По заданной симметричной матрице 
‚различий между стимулами нужно построить метрическую и про- 
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странственную модели стимулов, T. €. определить размерность 
пространства и координаты точек-стимулов в этом пространстве 
таким образом, чтобы матрица расстояний, вычисленных между 
этими точками на основании метрической модели расстояния, 
была бы в смысле некоторого критерия возможно более близка 
к исходной матрице различий [34]. 

В многомерном шкалировании существует два подхода к ре- 
шению этой общей задачи: метрический и неметрический. В мет- 
рическом многомерном шкалировании на первом этапе строится 
модель субъективного расстояния. Исходные оценки сходств или 
различий преобразуются таким образом, чтобы числовые значе- 
ния удовлетворяли аксиомам геометрического расстояния. На 
втором этапе по матрице абсолютных расстояний рассчитываются 
координаты точек и определяется размерность пространства. Для 
неметрического шкалирования существенными являются не аб- 
солютные числовые значения оценок сходства, а только их поря- 
док. Пространственная модель строится прямо по исходным дан- 
ным о сходствах или различиях, при этом предполагается, что 
исходные оценки и межточечные расстояния связаны некоторой 
неизвестной и монотонной зависимостью, т. е. порядок межточеч- 
ных расстояний должен соответствовать порядку исходных 
оценок. 

Очевидно, что если исходные данные представлены в виде 
действительной симметричной матрицы порядка и с элементами, 
не равными нулю, то всегда можно получить конфигурацию 
точек в пространстве размерности (n—1), удовлетворяющую это- 
му условию. Однако если учитывать главную задачу многомерного 
шкалирования — определение минимальной размерности прост- 
ранства, — то задача построения пространственной модели сразу 
становится нетривиальной. Это наглядно иллюстрируется теоре- 
мой Гуттмана, которая гласит, что элементы действительной сим- 
метричной матрицы порядка п могут быть строго монотонны 
с расстояниями между п точками в действительном евклидовом 
пространстве размерностью не более чем (п—2) только B TOM 
случае, если элементы матрицы не равны нулю и He совпадают 
друг с другом [12]. 

’Иначе говоря, возможность уменьшения размерности при yc- 
ловии сохранения монотонности связана с дополнительными огра- 
ничениями, которым должно удовлетворять искомое решение. 
Последнее в свою очередь означает, что исходные данные должны 
обладать значительной избыточностью по сравнению с искомым 
решением. В каком случае это возможно? Конфигурация точек 
в пространстве определяется nr степенями свободы (где n — чис- 
ло точек-стимулов, г — размерность пространства). Исходная 
матрица различий имеет п? степеней свободы. Следовательно, 
избыточность исходных данных будет зависеть от того, насколько 
число стимулов и больше, чем размерность г. Чем больше число 
стимулов по сравнению с размерностью, тем болыше избыточность 
исходной матрицы и тем более определенной оказывается прост- 


37 


ранствениая и метрическая структура даниых вплоть до иахож- 
дения единственного решения, если, конечно, такое решение воз- 
можно в принципе. Шепард показал, что при размерности 2 или 3 
для метрического решения практически достаточно 10—15 точек- 
стимулов [179]. l 

Таким образом, два неметрических условия, на которые ориен- 
тируется решение — монотонности и минимальной размерности,— 
могут дать полную метрическую информацию об исходных 
данных. 

Рассмотрим вкратце принципы достижения монотоиности и по- 
нижения размерности, которые лежат в основе неметрических 
алгоритмов. 

Достижение монотонности. Условие монотонности означает, 
что порядок межточечных расстояний d;; должен следовать NO- 
рядку межстимульных различий Di. Для того чтобы сделать воз- 
можным последовательное сравнение этих двух порядков, разли- 
чия и расстояния ранжируются в два отдельных ряда от 0 (ми- 
нимальная величина) до | (максимальная величина). Достиже- 
ние монотонности есть приведение к нулю всех проранжирован- 
ных разностей (D;j—di;), т. e. 


Z(Dij—dij)?—0. (2.2.1) 


Положительное значение (Dij—di;) означает, что порядок рассто- 
яния меньше порядка различия, а отрицательное — больше. Если 
данная конфигурация точек (полученная каким-либо произволь- 
ным способом) не удовлетворяет условию (2), то конфигурация 
меняется путем сжатия расстояний с большим рангом и растя- 
жения расстояний с меньшим рангом, чем соответствующий patr 
различия. С этой целью для каждой і-й точки по линии, соединя- 
ющей ee c ј-й точкой, формируется вектор. Направление вектора 
. определяется знаком разности. 

Если ранг различия больше ранга расстояния, то вектор на- 
правлен от точки i к точке j, а при отрицательной разности век- 
тор направлен обратным образом. Длина вектора зависит от ве- 
личины различия (Di—di;). Для каждой точки i формируется 
(n—1) подобных векторов. Их общее действие можно представить 
как действие (л-—1)-мерного вектора, приложенного к данной 
точке i. Перемещение всех точек таким образом приводит к новой 
конфигурации. Понятно, что новая конфигурация не сразу после 
первого шага будет удовлетворять условию монотонности, по- 
скольку каждая точка сдвигается по компромиссному направле- 
нию. Процедура достижения монотонности носит итеративный ха- 
рактер и может состоять из значительного числа шагов [177]. 


2.2.2. Матрица попарных сходств или различий 


Для многомерного шкалирования существениым является оп- 
ределенная организация исходного экспериментального материала 
в так называемую матрицу сходств. Элементом матрицы (5;;) AB- 
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ляется некоторая мера сходства между парой стимулов i H j или 
обратная ей величина Dj; — мера различия. 

Оценки различий можно получить от испытуемого разными 
методами. В каждом случае выбор метода шкалирования разли- 
чий зависит от конкретных экспериментальных условий. Но су- 
ществует разделение этих методов на два больших класса, кото- 
рое зависит только от того, какая модель многомерного шкали- 
рования используется для анализа матрицы различий — метри: 
ческая или неметрическая. 

Условия, налагаемые на элементы матрицы различий в метри- 
ческом многомерном шкалировании, строго соответствуют аксио- 
мам расстояния в геометрическом пространстве. 

1. Рефлексивность различия: 


Diyj=0 (2.2.2) 


подразумевает, что различие между двумя идентичными стимула- 
ми (диагональные элементы матрицы различий) должно рав- 
няться нулю. 

2. Симметричность различий: 


Diy=Dji (2.2.3) 


означает, что оценка различия не должна зависеть от временных 
или пространственных перестановок стимулов относительно друг 
друга при оценивании (симметричные элементы матрицы разли- 
чий относительно главной диагонали). 

3. Аксиома треугольника 


Dij DjszzDi, (2.2:4) 


требует, чтобы суммарное различие между любыми двумя парами 
из трех данных стимулов было не меньше, чем различие между 
оставшейся парой стимулов. 

В терминах теории измерений это означает, что субъективные 
оценки различий должны представлять собой величины на шкале 
отношений. Только в этом случае их можно рассматривать непо- 
средственно как расстояние между точками в психологическом 
пространстве или субъективные расстояния. 

Методы для шкалирования психологического расстояния меж- 
ду сложными стимулами в большей части прямо аналогичны ме- 
тодам одномерного шкалирования. Большинство методов вполне 
могут быть расширены до шкалирования многомерных различий. 
Однако в каждом случае испытуемый делает более сложное суж- 
дение. Прямое расширение моделей требует некоторой модифика- 
ции [203]. Эти изменения определяются, во-первых, усложнением 
стимулов и, во-вторых, сменой содержания оценочных суждений. 
В одномерном случае оценка представляет величину стимула на 
шкале, тогда как в многомерном шкалировании оценивается пси- 
хологическое расстояние между парами стимулов. Если в ситуа- 
ции одномерного шкалирования шкала отношений или интерва- 
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лов строилась для самих оценок стимулов, то теперь эти шкалы 
строятся для межстимульных различий. 

Несколько более слабые ограничения налагает на элементы 
матрицы различий модель неметрического многомерного шкалиро- 
вания. В общем случае достаточно, чтобы оценки различий удов- 
летворяли отношениям, установленным для шкалы порядка. Ме- 
тоды порядкового шкалирования основываются на ясных и прос- 
тых принципах, которые легко реализуются в большинстве экспе- 
риментальных ситуаций, 

Например, испытуемому могут быть предъявлены все пары 
стимулов одновременно и он должен упорядочить их по степени 
сходства. Иногда порядок различия оценивается в баллах или 
в рангах [30]. 

В некоторых случаях информацию о сходствах можно полу- 
чить из данных о смешении стимулов. Информацию о смешениях 
можно получить на основе идентификации испытуемым предъяв- 
ляемых стимулов. Тогда в клетку ij матрицы заносится число, 
равпое числу случаев, когда испытуемый идентифицировал стимул 
i как j [177]. Частота случаев идентификации стимула і как j 
может служить мерой их сходства. Испытуемому можно предло- 
жить упорядочить все стимулы в один ряд. Такое упорядочивание 
производится по отношению к каждому стимулу. Сходство двух 
стимулов оценивается по частоте их попадания в соседние участки 
ряда. 

Пристального внимания заслуживает вариант, в котором пред- 
лагается упростить работу испытуемого, заменив задачу оцени- 
вания попарных различий более простой задачей классификации 
стимулов. 

Пусть имеется множество многомерных стимулов (цвета, 
шрифта, вкусовые качества пищевых продуктов, геометрические 
фигуры и T. п.). Для данного множества стимулов лп выбирается 
произвольный набор классов «k» (категорий, наименований) так, 
чтобы каждый стимул всегда можно было бы отнести по крайней 
мере к какому-нибудь одному классу. Набор классов должен 
исчерпывать классификацию стимулов. Например, для множества 
вкусовых качеств пищевых продуктов можно предложить набор 
из четырех основных классов (кислый, сладкий, горький, соле- 
ный). Классификация заключается в отнесении каждого данного 
стимула к одному или нескольким классам. Причем если стимул 
относится к одному классу, например «кислый» для вкуса, то 
класс заполняется полным весом стимула, или единицей, если же 
стимул относится сразу к двум классам, например «кисло-слад- 
кий», то каждому классу приписывается по половине веса стиму- 
ла. Если имеет значение место класса в названии, то тому классу, 
который ставится на первое место, надо приписать больше веса. 
Процедура распределения весов стимулов при классификации 
может быть самой различной, необходимо лишь, чтобы сохраня- 
лось порядковое соответствие между распределением весов по 
классам и предпочтением при классификации стимулов. 
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В результате классификации стимулов по данному набору 
классов строится матрица E; в которой строка определяется но- 
мером стимула Sı—Sn, а столбец указывает класс (A1—4,). Эле- 
ментом матрицы Ех является число, показывающее вес стимула 
$; по классу Aj, просуммированный по числу предъявлений. 

> 


Каждая строка матрицы представляет собой вектор R;, компо- 
нентами которого служат элементы строки Е/—Еш. Все строки 
образуют векторное пространство реакций размерности «Ё» (по 
числу классов). В этом пространстве вводится некоторая мера 
различия между векторами, и тогда попарные различия всех век- 
торов дадут матрицу субъективных различий между стимулами. 
Полученная таким образом матрица различий вводит данные 
в систему многомерного шкалирования. 

Такая процедура успешно применялась Шепардом, Кэрролом 
[180] и Измайловым [11] к данным называния цветов Бойнтона 
и Гордона [60] для построения пространства цветоразличения. 


2.2.3. Построение пространственной модели стимулов 


Как уже было сказано, построение психологического простран- 
ства предполагает решение двух самостоятельных задач: опреде- 
ления минимального числа осей, необходимых и достаточных для 
описания структуры межстимульных различий, и вычисления 
числовых значений, определяющих положение каждого стимула 
относительно базисных осей координат. 

Определение базисной размерности. Определение достаточного. 
числа измерений основано на выборе некоторого критерия, по 
которому оценивается расхождение между исходной матрицей 
данных и вычисленными межточечными расстояниями. В идеаль- 
ном случае это расхождение должно равняться нулю, но в эмпи- 
рических данных всегда присутствуют случайные ошибки — шум, 
величина которого чаще всего неизвестна, поэтому на практике 
критерий выбирается не нулевой, но достаточно небольшой, 

Например, Торгерсон предлагает следующий метод для опреде- 
ления минимальной размерности. Вычисляется центрированная 
матрица скалярных произведений между стимулами. Характери- 
стические корни этой матрицы упорядочиваются по величине. 
Размерность определяется по числу собственных векторов, соот- 
ветствующих наибольшим характеристическим корням, так, чтобы 
разброс полученных координат вносил достаточно большой вклад 
в дисперсию (75—95%). Остальная часть дисперсии рассматри- 
вается как следствие случайных ошибок [203]. 

Метод определения минимального числа измерений в ходе No- 
строения пространственной модели впервые был предложен Ше- 
пардом. Он основан на общем принципе понижения размерности, 
который представляет собой растяжецие больших расстояний и 
сжатие маленьких расстояний. Действительно, чтобы поместить, 
например, треугольник в одномерном пространстве, не нарушая 
условий монотонности, необходимо сжать его меньшие стороны и 
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растянуть большую. Процедура понижения размерности, так же 
как и достижение монотонности, основана на формировании мно- 
жества векторов для каждой точки i, которые должны сжимать 
маленькие расстояния и растягивать большие. Критерием разде- 
ления расстояний на маленькие и большие служит среднее ариф- 
метическое от всех межточечных расстояний. Поскольку процеду- 
ра понижения размерности ориентирована на выполнение условия 
полной монотонности по отношению к различиям, то вместо ран- 
гов расстояний, которые на данном шаге итерации не обязатель- 
но удовлетворяют условию монотонности, лучше брать ранг самих 
различий. Тогда вектор, формирующийся для точки і по отноше- 
нию к точке j, будет определять направление вектора (от точки È 
к точке j или наоборот), а величина разности (Р„—Р) будет 
определять длину вектора. Сформированные таким образом 
(n—1) векторы для данной точки i также рассматриваются как 
действующие аналогично (и—1)-мерному вектору. Как и в ходе 
достижения монотонности, на каждом шаге итерации меняется 
положение всех п точек [177]. 

При использовании подобных формальных критериев полезно 
учитывать, что качество аппроксимации исходных данных постро- 
енным пространством тем выше, чем больше выбранное число из- 
мерений [185]. При увеличении размерности величина ошибки мо- 
нотонно убывает, поэтому предпочтительнее такое число осей г, 
при котором эта функция становится достаточно пологой. 

Формальные критерии определения размерности имеют доволь- 
но приблизительную ценность, поскольку в каждом случае выбор 
критерия оказывается достаточно произвольным. Более важными 
являются другие критерии, которые основаны на хорошей содер- 
жательной интерпретации полученного решения. Содержательная 
интерпретация есть конечный результат производимого анализа, 
и в любом случае именно она определяет и значимость построен- 
ного пространства, и правильность выбора размерности. 

Поэтому некоторые авторы предлагают производить отображе- 
ния отдельно B одно-, двух-, трех- и п-мерные пространства, стро- 
ить оптимальные конфигурации точек и затем выбрать из них 
такую, которая с точки зрения содержательной интерпретации 
даст наилучшее решение [133; 134]. Для хорошей интерпретации 
существенно правильное направление осей координат. В некоторых 
случаях направление осей координат выбирается в ходе самого 
алгоритма построения пространственной модели, но B большинст- 
ве алгоритмов многомерного шкалирования оси координат имеют 
произвольное направление, поэтому для облегчения содер жатель- 
ной интерпретации используют вращение пространства с тем, что- 
бы получить оси, связанные с определенными группами стимулов. 
Аналогичным вспомогательиым средством является и метод при- 
ведения к главным осям [34]. 

Обычно только небольшое число осей получает удовлетвори 
тельную интерпретацию, остальные измерения чаще всего явля- 
ются следствием экспериментального шума. Некоторые измерения 
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могут быть связаны с отдельным подмножеством стимулов или 
с данным типом испытуемых, поэтому большой разброс, получен- 
ный по данной размерности, еще не означает ее общей важности. 
Из этого следует очень важный вывод, что окончательное реше- 
ние не может быть основано на результатах отдельных экспери- 
ментов, а необходимо исследование независимых групп данных 
с привлечением различных методов многомерного шкалирования. 

Вычисление координат. K настоящему времени для вычисления 
координат точек в субъективном пространстве разработано боль- 
шое число разнообразных алгоритмов. Обзоры этих алгоритмов на 
русском языке можно найти в работах Терехиной, Измайлова, 
Шепарда [34; 36; 12; 41]. Поэтому мы не будем рассматривать 
их в нашей работе и перейдем к следующему разделу. 


2.2.4. Построение метрической модели субъективных различий 


В ходе построения пространственной модели данных необходи- 
мо измерять расстояния между точками-стимулами, чтобы соотно- 
сить их с исходными оценками различий. Для измерения расстоя- 
ний в пространстве вводится метрика. Выбор метрики для психо- 
логического пространства также основывается скорее на содержа- 
тельных аспектах данных, чем на формальных. 

Так, Шепард предлагает условное деление стимулов на два 
класса в зависимости от их перцептивной целостности [178]. 
Имеется в виду, что одни стимулы воспринимаются как целостные 
образования и обычно сознательно не анализируются, например 
цвета, запахи, фонемы и т. п., тогда как другие стимулы явно 
различаются по не связанным между собой признакам, как, на- 
пример, в работе Эттнива, где стимулы — плоские геометричес- 
кие фигуры — различались по величине, яркости и ориентации 
[49]. В пространственной модели «неанализируемых» стимулов 
удобнее использовать евклидову метрику. Инвариантность евкли- 
дова расстояния относительно вращения системы координат (изо- 
тропность евклидова пространства) соответствует в данном случае 
такому типу поведения испытуемого, как если бы он оценивал 
различия между простыми, одномерными объектами. В случае 
ABHO «анализируемых» стимулов, когда итоговая оценка состав- 
ляется как бы из последовательного добавления различий по 
очередному признаку, более подходит sity-block-merpuKa. 

И метрика sify-block, и евклидова метрика являются частными 
случаями одной общей функции 

1 


г 
p 

di — E (хах), (2.2.5) 

Еі 
известной как метрика Минковского. Для случая sity-block — 

р==1, а для евклидовой метрики — p=2. 

Конечно, выбор метрики определяется не только «анализируе- 
мостью», и не ограничивается двумя приведенными видами 


43 


метрики., В некоторых работах предлагается решать задачу для 
нескольких значений р, и затем. экспериментатор выбирает наибо- 
лее «интерпретируемую» модель расстояния. Например, для про- 
странственной модели цветоразличения Крускал [133; 134], варь- 
ируя в выражении (2.5) показатель р от | до 5, получил, что в 
данном случае наиболее подходит метрика с р=2,5. В другой ра- 
боте было показано, что в пространстве цветоразличения можно 
принять евклидову метрику, если использовать нелинейную форму 
соотношения между исходными мерами сходства и межточечными 
расстояниями [177]. 

Такие выводы все-таки носят частный характер, они связаны 
с конкретными экспериментальными ситуациями, тогда как для 
более общих выводов, как и в случае построения пространствен- 
ной модели, необходимы более широкие исследования. 

Существенное влияние на вид метрики может оказать инструк- 
ция, направляющая внимание испытуемого. Например, в одном 
из опытов Шепард [177] предъявлял испытуемым стимулы, пред- 
ставляющие собой окружность с одной радиальной линией. Сти- 
мулы различались между собой величиной окружности и углом 
наклона радиальной линии. Исследования показали, что резуль- 
таты оценок зависят от того, на что больше обращает внимание 
испытуемый — на величину окружности или на наклон радиуса. 
Причем одни испытуемые оценивают стимулы только по одному 
какому-то признаку и стараются последовательно придерживаться 
выбранной стратегии, другие — стараются учитывать оба призна- 
ка, а третьи — могут переключать внимание с одного признака 
на другой. Поэтому при проведении исследований следует искать 
решение отдельно для каждой фиксированной инструкции. При 
построении общей модели полезно сопоставлять данные, получен- 
ные для различных установок внимания, 

В некоторых случаях выбор размерности пространства может 
определяться числом нейронных каналов, участвующих в об- 
работке стимуляции. Тогда ориентация осей определяется вкладом 
возбуждений этих нейронных каналов, которые и образуют реаль- 
ный базис перцептивного пространства. Такая интерпретация ре- 
зультатов многомерного шкалирования вытекает из психофизио- 
логического подхода к преобразованию сенсорной информации. 

Сферическая модель. Исследуя расположение точек-стимулов 
в перцептивном пространстве, можно обнаружить, что они рассе- 
яны в нем неравномерно. Обычно все они лежат в тонком сфери- 
ческом слое на постоянном расстоянии от центра сферы. При 
этом декартовы координаты перцептивного пространства опреде- 
ляются вкладом возбуждений нейронных каналов, участвующих 
в механизмах восприятия сигнала, а сферические (угловые) коор- 
динаты совпадают C его субъективными характеристиками. В TA- 
кой сферической модели объединяются физиологические характе- 
ристики нейронных каналов с феноменологией восприятия. Сфе- 
рическая модель предполагает, что одномерных шкал вообще не 
существует. Даже простейшие признаки кодируются по крайней 
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мере двумя переменными, образующими вектор возбуждения. 
Субъективная характеристика в этом случае представлена участ- 
ком окружности. 

Tak, шкала Фехнера представляет разные интенсивности на 
участке окружности, образованной двухкомпонентным вектором 
возбуждения. Шкала Стивенса, построенная на основе различий 
между стимулами, соответствует хордам, соединяющим точки на 
окружности, образующей это перцептивное пространство. 

Таким образом, построение перцептивного пространства мето- 
дом многомерного шкалирования решает проблему элементарных 
шкал, в то время как элементарные шкалы не гарантируют по- 
строения по ним сложного перцептивного пространства. 


Глава 2.3 
ЦВЕТОВОЙ СТИМУЛ И ЦВЕТ 


2.3.1. Ощущение и восприятие цвета 


Для психофизиологии цветового зрения основное содержание 
понятия «цвет» заключается в его сенсорных качествах, которые 
мы будем рассматривать в этом разделе. Представление о цвете 
как об ощущении, как о сенсорном образе можно получить, если 
в течение некоторого времени (например, 1—3 с) световое излу- 
чение наблюдать через апертуру — маленькое отверстие в боль- 
ом непрозрачном экране, или как «гансфельд» — засветку всей 
сетчатки однородным излучением через матовую сферическую по- 
верхность из стекла или пластмассы. Цветовые образы, которые 
возникают в таких лабораторных условиях, называются anep- 
турными цветами. В реальном восприятии мы практически никог- 
да не имеем дела с апертурными цветами. Восприятие оперирует 
предметными образами, в которых представлены все качества 
целостного зрительного образа. Кроме цвета, это величина, кон- 
тур или форма, фактура, фон и др. Однако предметный образ 
(или коротко — перцепт) отличается от сенсорного не только 
большим числом базисных качеств. Перцепт обладает многими 
свойствами, не специфичными для сенсорных образов. Для nep- 
цепта характерны объектность, т. e. локализация образа во 
внешнем мире, жесткое связывание его с физическим объектом; 
константность, т. е. определенная независимость перцепта от изме- 
нения отдельных сенсорных качеств и условий наблюдения (дли- 
тельности, освещенности, угла зрения, угловой величины, биноку- 
лярности); категориальность, T. e. перцепт является в значитель- 
ной степени результатом семантической интерпретации актуаль- 
ных сенсорных качеств и зависит от научения, установки или 
ожидания, перцептивной задачи и т. д.; целостность — отдельные 
сенсорные качества могут существенно меняться в зависимости OT 
того, в какой перцепт они входят. 
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Поэтому в реальном восприятии цвет, будучи всегда тесно 
связан с другими сенсорными качествами перцепта, переходит из 
класса сенсорных феноменов в класс перцептивных. ‚ 

Для обозначения цветовых характеристик перцепта мы будем 
применять термин предметные цвета. Как характеристика перцеп- 
та предметный цвет всегда несет на себе отпечаток его специ- 
фических нецветовых свойств, т. е. объектностн, константности 
ит. д. С нашей точки зрения, существует принципиальное пси- 
хофизиологическое различие между апертурными цветами, как 
сенсорными феноменами и предметными цветами как феноменами 
перцептивными, поскольку в первом случае мы должны направить. 
внимание на нейронные механизмы собственно цветового зрения, 
тогда как во втором случае — на нейронные механизмы  BOC- 
приятия вообще. Таким образом, со стороны психологии восприя- 
тия предмет психофизиологии цветового зрения ограннчивается’ 
рамками феноменологии апертурных цветов. 

Когда мы говорим, что апертурный цвет отличается от пред- 
метного так же, как ощущение отличается. от восприятия, мы 
должны помнить, что это сопоставление условно, потому что и 
апертурный цвет, по существу, тоже является перцептом, а не 
ощущением, только перцептом крайне вырожденным. Кроме цвета 
в нем сохраняются только три сенсорных качества: пространст- 
венность (маленькое отверстие или сплошное поле), длительность. 
и светимость (или лучистость). Это базисный набор факторов, 
который определяется физической природой зрительной стимуля- 
ции как пространственно-временного распределения светового H3- 
лучения непосредственно на рецепторах сетчатки. В психологии 
зрительного восприятия его называют проксимальным стимулом, 
в отличие от реальной физической сцены, которую называют 
дистальным стимулом. 

Без проксимального стимула не может быть процесса видения, 
а без процесса видения не может быть его результата — перцеп- 
та. Поэтому, строго говоря, нельзя увидеть цвет как ощущеиие, 
но можно создать такой проксимальный стимул, который вызовет 
перцепт, где цветовое ощущение будет значительно доминировать 
над остальными зрительными сенсорными и перцептивными каче- 
ствами, так что произойдет фактическая редукция перцепта к сен- 
сорному цветовому образу. Именно в этом смысле и можно апер- 
турный цвет называть ощущением цвета, или сенсорным цвето- 
вым образом. 

2.3.2. Цветовой стимул 


Дистальный и проксимальный стимулы, вызывающие ощуще- 
ние апертурного цвета, и есть собственно цветовые стимулы. 
Различие между дистальным и проксимальным стимулами опре- 
деляется той средой, которая разделяет физическую сцену и ре- 
цепторную поверхность глаза. Если не считать воздуха, то основ- 
ные изменения, которым подвергается дистальный стимул, вносят 
глазные среды: хрусталик, стекловидное тело, макулярный пиг- 
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мент и т. д. Мы не можем измерить пространственно-временное 
распределение излучения прямо на сетчатке (т. е. проксимальный 
стимул), мы можем измерить его только для реальной физической 
сцены (т. е. дистальный стимул), но, зная дистальный стимул и 
оптико-геометрические свойства глазных сред, мы можем вычис- 
лить проксимальный стимул. Поэтому когда речь идет о физичес- 
ких характеристиках стимуляции, то их рассматривают для ди- 
стального стимула. Если влияние глазных сред существенно, то 
необходимо сделать соответствующую поправку. Характеристики 
глазных сред сейчас хорошо известны и приводятся обычно BO | 
всех руководствах по цвету [7]. 

Дистальный цветовой стимул представляет собой излучение 
энергии, направленное от некоторого объекта в глаз и распрост- 
раняющееся прямолинейно со скоростью 3-10! см/с. В физике 
есть много разделов, которые изучают физические свойства и 
природу таких излучений. Некоторые из этих свойств важны для. 
психофизиологии цветового зрения, а некоторые не существенны. 
Так, например, совершенно неважно, является данный объект сам 
источником излучения или отражает излучение, получая от ка- 
кого-нибудь источника. Зрительная система не в состоянии это 
различать. Но очень важен волновой состав излучения, потому 
что глаз человека реагирует на излучение только очень малень- 
кого диапазона длин волн от 380 до 760 нм, который называется 
видимым спектром излучения, или световым излучением. Посколь- 
ку крайние участки видимого спектра вызывают ощущение света 
только при очень большой интенсивности излучения, то обычно 
дистальный цветовой стимул ограничивается пределами диапазона 
400—700 нм. 

Дистальный цветовой стимул может содержать излучения всех 
длин волн видимого спектра. Такое излучение называется непре- 
рывным спектром. Его можно представить графически, если по 
оси абсцисс отложить длины волн от 400 до 700 нм, а по оси ор- 
динат — энергию каждой длины волны в джоулях или эрг/с. 
График такой функции представляет собой кривую, форма кото- 
рой зависит от распределения энергии излучения по длинам 
волн. Эта кривая называется спектр-радиометрической кривой и 
она содержит в себе полную физическую информацию о дисталь- 
ном цветовом стимуле. Очень часто такой стимул описывают не 
в абсолютных энергетических единицах, а в относительных — по 
отношению к некоторому спектральному распределению стандарт- 
ного излучателя или к некоторому фиксированному уровню энер- 
гии. В этом случае функция распределения энергии по спектру 
называется спектр-фотометрической кривой. Частными случаями 
этой кривой являются кривая отражения и кривая пропускания 
спектра. В этом случае по оси ординат откладывается соответст- 
венно коэффициент отражения или пропускания, измеряемый 
в процентах от энергии излучения. 

Специальный интерес для психофизиологии цветового зрения 
представляют излучения, у которых энергия не распределена по 
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всему chekTpy, а сосредоточена в отдельных участках, содержа- 
щих одну или несколько длин волн. Такие стимулы называются 
монохроматическими. Они задаются как дельта-функции указа- 
нием длины волны и абсолютным или относительным значением 
энергии. 

Множество всех возможных спектральных излучений беско- 
нечномерно, а его мощность равна мощности множества функ- 
ций. Но все элементы этого множества могут быть представлены 
в виде функции распределения энергии по спектру. 

Иногда для описания дистального цветового стимула исполь- 
зуется не длина волны, а частота излучения в диапазоне от 4-10!4 
до 8:104 Гц (колебаний в с). Частота излучения измеряется как 
отношение скорости света к длине волны, поэтому, в отличие от 
длины волны, она не зависит от свойств среды, через которую 
проходит излучение, и в общем является более адекватной мерой 
для представления дистального стимула, чем длина волны. Од- 
нако частоту видимого спектра очень трудно измерять (слишком 
высокие частоты), а длину волны измерить значительно проще. 
Кроме того, для психофизиологических исследований более важен 
проксимальный стимул, чем дистальный, т. e. влияние глазных 
сред выносится за скобку, а для проксимального стимула харак- 
терно константное отношение длины волны к частоте. Поэтому 
длина волны как физическая мера цветового стимула больше 
распространена, чем частота. 


2.3.3. Взаимоотношение апертурных и предметных цветов 


Разделение цветов на апертурные и предметные, исходя из об- 
щих характеристик ощущения и восприятия, позволяет, с одной 
стороны, выделить то общее, что свойственно и апертурным и 
предметным цветам, и показать, что только это и есть цветовая 
характеристика перцепта, а с другой стороны, дает возможность. 
показать, что все остальные характеристики предметных цветов, 
которые обычно рассматриваются как цветовые, по существу, не 
имеют к цветовому зрению никакого отношения, а являются ха- 
рактеристиками совершенно других сенсорных качеств, таких, как 
фактура, форма, фон и др. 

Рассмотрим эксперименты, на которых основываются наши оп- 
ределения. Идея этих экспериментов состоит в том, чтобы пока- 
зать, что «предметность» цвета определяется только неспектраль- 
ными характеристиками проксимального стимула, M, устраняя их 
влияние, мы легко преобразуем предметный цвет в апертурный, 
т. е. в собственно цветовой образ. 

Возьмем кружок коричневого картона и поместим его в камеру 
Гельба. Это небольшой ящик, покрытый изнутри светопоглоща- 
ющим материалом, В одном углу передней стены камеры нахо- 
дится небольшой источник белого света, от которого лучи направ- 
ляются только на кружок картона. Кружок висит У дальней от 
источника задней стенки на ниточке так, что пространство вокруг 
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него свободно. В передней стенке камеры находится глазок, через: 
который можно видеть только кружок картона и небольшую часть. 
пространства вокруг него. Если между кружком ‘картона и задней: 
стенкой камеры поместить какой-нибудь предмет, например лист 
белой бумаги или цветной лоскут ткани, то, глядя в глазок, наб- 
людатель видит коричневый картон, тень от картона на бумаге 
и T. д. T. e. некоторую сцену, в которой цвет картона обладает 
всеми признаками «предметности». Однако, как только мы уберем 
из сцены фон, тотчас же наблюдатель увидит не коричневый кру- 
жок картона, а светящееся желтое пятно, как это характерно. 
для апертурного цвета. Стоит снова ввести в стимуляцию фон, 
тотчас же исчезает светящийся желтый цвет и появляется корич- 
невый кусочек картона. Причем знание, что произошло изменение: 
стимульных условий, совершенно не влияет на видение апертур- 
ного цвета. 

Другой тип экспериментов основан на стимуляции глаза. 
паттерном диск-кольцо, в котором фоновое кольцо задается белым. 
светом, T. е. оно ахроматическое, а тестовый диск внутри кольца— 
хроматический. В таком стимуле фон меняется только по энерге- 
тической составляющей излучения, а спектральная составляющая 
остается постоянной, но тест может меняться и по интенсивности, 
и спектральному составу излучения. 

Рассмотрим, что произойдет, если в качестве тестового CTHMy- 
ла взять монохроматическое излучение с длиной волны 580 нм. 
При условии значительного преобладания интенсивности тесто-- 
вого стимула над фоновым наблюдатель увидит тест как апертур- 
ный желтый цвет. При увеличении интенсивности фона мы дос- 
тигнем уровня, когда воспринимаемая яркость фона и теста будет 
одинаковой. В этом случае ощущение светимости желтого цвета 
пропадает, T. e. он воспринимается He как апертурный цвет, а как 
кусочек желтой поверхности. Если интенсивность фона увеличить. 
еще немного, то наблюдатель увидит не желтую, а коричневую 
поверхность. При очень значительном преобладании интенсив- 
ности фона над тестом возникает ощущение глубокого черного 
цвета, однако сильно отличающегося от черного цвета предметов 
(сажи или угля, например). 

Аналогичный эффект возникает, если желтый тестовый стимул 
заменить белым, ахроматическим. В этом случае «предметность» 
белого цвета возникает тоже в зоне субъективного равенства 
яркостей фона и теста, но максимальный эффект создается, когда 
фон чуть-чуть преобладает над тестом. Причем одни испытуемые 
видят на месте тестового стимула как бы кусочек белой бумаги, 
другие — поверхность белой стены, третьи — какой-то предмет 
с белой поверхностью, однако превращение апертурного цвета 
в предметный происходит в любом случае. 

Два типа рассмотренных здесь опытов позволяют сделать не- 
которые общие выводы. Во всех случаях для тестового объекта 
характерным было постоянство спектрального распределения 
энергии, а изменялся только фон. Причем фон мог отличаться от 
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теста и то спектральному составу, и по интенсивности, и по фак- 
туре, и по удаленности. Апертурный цвет возникает во всех слу- 
чаях, когда фоновой стимуляцией можно пренебречь, когда же 
фоновые стимулы по своему воздействию оказываются сопоста- 
вимы с тестовым, то это же самое спектральное распределение 
энергии тестового стимула воспринимается уже не само по себе, 
как чистый цвет, а как цветовая характеристика объекта, как 
окраска его поверхности. При этом спектральная характеристика 
фона не имеет принципиального значения. Например, в камере 
Гельба можно как угодно менять спектральный состав источника 
освещения и окраску фонового и тестового объектов, преобразо- 
вание предметного цвета в апертурный будет происходить точно 
так же, только цвет может быть другим. 

Это означает, что основной цветовой характеристикой объекта 
является апертурный цвет. Стимулом для апертурного цвета 
служит спектральное распределение энергии излучения, направ- 
ленного от объекта к рецепторам сетчатки. Эта цветовая характе- 
ристика объекта является результатом работы сенсорных меха- 
низмов в зрительной системе человека, которые мы называем цве- 
товым зрением, в отличие, скажем, от механизмов пространствен- 
ного зрения или механизмов конфигуративного зрения и т. д. 
Для видения, или, как говорят психологи, для осуществления 
акта перцепции, необходимо, чтобы все основные механизмы зри- 
тельной системы включились в работу. В процессе восприятия 
эти сенсорные механизмы взаимодействуют друг с другом, поэтому 
вклад каждого сенсорного механизма в конечном продукте вос- 
приятия — перцепте — уже трудно выделить. Эти трудности 
сразу проявляются, когда мы пытаемся описывать феноменоло- 
гию восприятия предметных цветов в терминах спектрального 
распределения излучений, т. е. в терминах, характерных только 
для механизмов цветового зрения, а не восприятия вообще. Этих 
трудностей можно избежать, если вначале выяснить, как работает 
каждый сенсорный механизм сам по себе, а потом искать зако- 
номерности их взаимодействия. 

Отсюда понятно, почему изучение сенсорного механизма, кото- 
рый мы называем цветовым зрением, должно основываться на 
феноменологии апертурных цветов. 

Таким образом, мы будем ограничиваться в своем изложении 
феноменологией апертурных цветов, сохраняя уверенность в пра- 
вильности и полноте представления феноменальных данных и при- 
влекая к обсуждению данные исследования предметных цве- 
тов лишь в той мере, в которой условия эксперимента позво- 
ляют контролировать влияние нецветовых характеристик сти- 
муляции. 


Глава 2.4 


ПСИХОФИЗИЧЕСКАЯ ФЕНОМЕНОЛОГИЯ ЦВЕТА 


Феноменология цветовых ощущений представляет собой дос- 
таточно многообразную картину. 

С одной стороны, ее можно охарактеризовать тремя классами, 
если так можно выразиться, функциональных феноменов, которые 
порождаются определенной нейронной организацией цветового. 
зрения. Это феномены цветовой чувствительности (абсолютной и 
дифференциальной), надпорогового различения цветов, цветового` 
смешения. 

С другой стороны, феноменология цвета может характеризо- 
ваться по результатам работы нейронной сети путем выделения 
отдельных свойств и качеств цветового ощущения, таких, как 
цветовой тон, светлота, цветовая оппонеитность и т. п. 

Каждая классификация в какой-то мере условна, условно и 
такое разделение цветовых феноменов, тем более что все они тес- 
но взаимосвязаны. Поэтому описание одного типа феноменов так 
или иначе будет переплетаться с описанием другого типа. Ilo. 
традиции мы начнем феноменологию цвета с описания абсолютной. 
чувствительности зрения. 


2.4.1, Спектральная чувствительность зрения 


Скотопическое зрение. Абсолютная сенсорная чувствительность. 
определяется как величина, обратная абсолютному порогу. Поро- 
TOM называется наименьшая величина стимульной энергии, вы- 
зывающая специфическую ответную реакцию сенсорной системы. 
Поэтому данную величину стимула часто обозначают термином 
нижний абсолютный порог, в отличие от верхнего абсолютного: 
порога, как наименьшего стимула, вызывающего неспецифическую: 
(обычно болевую) реакцию сенсорной системы. Для зрения ниж- 
ние пороги будут определяться соответственно реакциями на 
энергию излучения в диапазоне 400—700 нм. Величину этой энер- 
гии можно измерить любым из пороговых методов. Если по оси 
абсцисс отложить длину волны монохроматического излучения, 
а по оси ординат величину, обратную пороговому значению энер- 
гии излучения, то мы получим функцию спектральной чувстви- 
тельности зрительной системы. 

Функция спектральной чувствительности глаза существенно: 
меняется в зависимости от условий адаптации глаза. Если испы- 
туемый находится длительное время (40—50 мин) в полной тем- 
ноте (полная темновая адаптация), чувствительность становится, 
максимальной для излучений в области 505 нм и затем симмет- 
рично понижается к концам спектра до 400 нм, с одной стороны, 
и 620 нм — с другой. После этого понижение чувствительности 
становится асимметричным. В коротковолновой области кривая 
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круто падает, а B длинноволновой — снижается более полого. 

Эта функция называется скотопической кривой видности спектра. 

Иногда говорят, что она характеризует наше ночное зрение 

(рис. 2.4.1). 

Слециальный интерес представляет вопрос об абсолютном зна- 
чении энергии излучения, которое мы можем увидеть при макси- 
мально благоприятных условиях. Для точечного источника излу- 
чения длиной волны 505 нм при 
диаметре зрачка, равном 8 мм, че- 
ловек может увидеть свет с веро- 
ятностью 0,5, если освещенность 
площади зрачка равна 1,4.10—15 
Вт/см?. | 
-7 To, что человек при этом видит, 
можно представить, если посмотреть 
ночью на очень маленькую, еле за- 
-5 метную звезду. На вопрос, какого 
она цвета, неизменно последует от- 
вет: «белая» или «бесцветная». 
Ощущение бесцветного света будет 
одинаковым, какой бы спектраль- 
-2 ный состав излучения ни был. По- 
этому восприятие слабых стимулов 
называется ахроматическим. 

D Если в процессе измерения чув- 
ствительности испытуемому посто- 
янно предъявлять световой стимул 
(адаптирующий глаз к свету) и по- 
степенно увеличивать освещенность 
адаптирующего поля, то чувстви- 
тельность глаза будет постепенно 

400 500 800 снижаться. В этом случае количест- 

Длина волны, ны во световой энергии, необходимое 

для достижения порога, будет уве- 

Рис. 2.4.1. Функции абсолют- личиваться. 
ной спектральной чувствитель- Увеличение порогового значе- 
чекро зрения Фото ния стимула и уменьшение чув- 
ствительности в этом случае не 
означает, что новый пороговый 
стимул будет по своей ахроматичности таким же или более сла- 
бым, чем прежний. Наоборот, ахроматическое ощущение усилива- 
ется по абсолютной величине. И если сравнить между собой эти 
два пороговых стимула, то стимул с большей энергией восприни- 
мается более ярким или более светлым. Это качество интенсив- 
ности ахроматического ощущения называется субъективной яр- 

костью, или светлотой. 

Термин «светлота» очень часто используется для характерис- 
тики отражательных свойств поверхности, в этом случае им ха- 
рактеризуют качество ахроматического ощущения, которое ` мы 
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обычно называем белым, серым или черным. В то же время этот 
термин широко используется для характеристики апертурных 
цветов и источников излучения, в этом случае им характеризуют 
качество ахроматического ощущения, которое называется ярким 
или тусклым. Поскольку наше основное внимание направлено на 
апертурные цвета, то термин «светлота» мы используем как си- 
ноним для яркости (соответственно темный — тусклый). Конеч- 
но, более естественно было бы пользоваться просто словом яр- 
кость, как это принято в англоязычной терминологии (brightness), 
но в связи с широким распространением в физической и техниче- 
ской литературе термина «яркость» как характеристики источника 
излучения использование этого слова в его собственном значении 
приводит часто к путанице. Поэтому B психофизической лите- 
ратуре на русском языке при использовании слова «яркость» как 
термина добавляют прилагательное «субъективная» или «воспри- 
нимаемая», что, по существу, является тавтологией. Для выде- 
ления других вариантов использования слова «яркость» пользу- 
ются прилагательными «Ффотометрическая», «энергетическая» 
и т. п. Мы будем пользоваться словом «яркость» в тех случаях, 
когда его смысл ясен из контекста, во всех других случаях к сло- 
ву «яркость» будут добавляться прилагательные. 

Фотопическое зрение. Функция спектральной чувствительности 
при увеличении световой адаптации начинает меняться. Макси- 
мум функции смещается по спектру в длинноволновом направле- 
нии, и вся функция становится более симметричной. При величине 
‚адаптирующего стимула 10-9 эрг/с-см?, т. e. на три порядка боль- 
шем, чем абсолютный пороговый стимул, сдвиг максимума дости- 
гает длины волны 555 нм, и дальнейшее увеличение адаптирую- 
Aero стимула не меняет функции спектральной чувствительности. 
Функция с таким максимумом называется фотопической кривой 
видности спектра, она характеризует наше дневное зрение 
(рис. 2.4.1). Функции с максимумами чувствительности, располо- 
женные между этими крайними положениями, называются мезо- 
‚пическими, они характеризуют сумеречное зрение. 

Феномен Пуркинье. Сдвиг максимума чувствительности в ко- 
фотковолновую область спектра при переходе от дневного зрения 
к ночному, т. е. при понижении интенсивности излучения, называ- 
ется эффектом Пуркинье, по имени чешского ученого, впервые 
описавшего этот феномен в 1825 г. Он объясняется существовани- 
€M в сетчатке человека двух типов рецепторов: палочек и колбо- 
чек, содержащих разные фотопигменты. Однако для нас сейчас 
важна психологическая характеристика этого феномена. 

Часто при описании эффекта Пуркинье как сенсорного фено- 
мена указывают, что красные и синие цвета, одинаковые по свет- 
лоте при фотопическом уровне зрения, при скотопическом зрении 
кажутся неодинаковыми, а именно синие воспринимаются более 
светлыми, чем красные. Такое описание верно с точки зрения ре- 
зультата, но не совсем корректно C терминологической точки зре- 
ния. На самом деле не синие и красные цвета, а коротковолновые 
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и длинноволновые излучения, одинаковые по светлоте на фото- 
пическом уровне, будут восприниматься разными по светлоте при 
их ослаблении до скотопического уровня. 

Ахроматический диапазон (феномен Парди). Дело заключа- 
ется в том, что достижение порога фотопического зрения не озна-- 
чает, что началось видение цвета. Это ахроматический порог. 
Цветовое зрение начинается при интенсивиости излучения, превы- 
шающей фотопические пороги. Между фотопическим порогом и 
цветовым порогом существует диапазон светлоты, который можно. 
называть фотопическим ахроматическим диапазоном, в отличие 
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Рис. 2.4.2. Ахроматический диапазон, получеиный для фовеального 
зрення в работах Парди [164; 165] 


от скотопического ахроматического диапазона, который определя- 
ется как диапазон между скотопическим и фотопическим порога- 
ми. Величина фотопического ахроматического диапазона для из- 
лучений с разной длиной волны была измерена Парди [164; 165]. 
Его измерения, проведенные с тщательным контролем всех вто- 
ричных факторов, выявили, что только в крайнем длинноволно- 
вом участке спектра нет никакого ахроматического диапазона, 
здесь самый слабый стимул сразу же воспринимается как крас- 
ный, a не бесцветный. Во всех остальных областях спектра между 
фотопическим порогом и цветовым порогом есть разница. Han- 
большая она в области 560—580 нм и 530—540 нм. В коротко- 
волновой области этот диапазон несколько меньше (рис. 2.4.2). 
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Инвариантность функции спектральной чувствительности. Функ- 
ция абсолютной спектральной чувствительности представляет 
нам такие значения интенсивности монохроматических стимулов 
разной длины волны, которые необходимы для достижения одного 
и того же — порогового — уровня ощущения яркости, или свет- 
лоты. Зададимся вопросом: а нельзя ли определить значения ин- 
тенсивности этих же стимулов, необходимые для достижения 
надпорогового уровня одинаковой светлоты? Экспериментальные 
исследования этой проблемы позволили ответить на данный BOHN- 
рос утвердительно, надпороговые функции равной субъективной 
яркости были построены и оказались точно такими же, как и по- 
роговые функции спектральной чувствительности. Сохранение 
формы функций спектральной чувствительности при изменении 
уровня яркости означает, что спектральная чувствительность ин- 
вариантна относительно умножения на константу (действительное 
положительное число). Если два разных спектральных стимула 
подравнять по яркости, а затем с помощью одинаковых нейтраль- 
ных фильтров оба стимула уменьшить по яркости, например 
вдвое, они по-прежнему останутся равными, хотя оба будут более 
темными, чем раньше, Это свойство называется инвариантностью 
спектральной чувствительности [129; 130], его можно выразить 
следующей формулой: 


a=b-k, (2.4.1) 
где а и b — два излучения различиого спектрального состава H 
разной яркости, а k — действительное положительное число. 


В исследованиях инвариантности обнаружились новые проб- 
лемы ахроматического зрения, поскольку разные методы дают 
несовпадающие результаты [108; 216]. 

Методы измерения спектральной чувствительности. Построение 
надпороговых функций равной яркости производилось тремя раз- 
личными методами: прямого гетерохроматического подравнива- 
ния, последовательного сдвига по спектру и фликкер-фотометрии. 

В методе прямого гетерохроматического подравнивания 
(matching) испытуемый уравнивает по светлоте два (эталонный и 
сравниваемый) монохроматических излучения, предъявляемых 
последовательно или параллельно. Подравнивая к эталону раз- 
личные монохроматические излучения, определяют те значения 
интенсивности стимулов, которые делают их равными по светлоте 
эталону. В качестве эталона можно брать любой монохромати- 
ческий стимул надпороговой яркости. 

Метод последовательного сдвига по спектру (step-by-step) 
отличается от метода гетерохроматического подравнивания тем, 
что сравнение производится только между соседними по спектру 
излучениями. Начиная с одного конца спектра, первый стимул 
сравнивают со вторым, второй — с третьим, третий — с четвер- 
тым и т. д., пока не дойдут до другого конца спектра. 

В методе фликкер-фотометрии используется эффект слияния 
двух мелькающих вспышек при определенных пространственных, 
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временных и яркостных соотношениях. Когда в качестве меняю- 
щихся стимулов используют два разных монохроматических излу- 
чения, то возникают следующие зрительные эффекты. При низкой 
частоте смены стимулов они видятся как две разные по яркости и 
цвету вспышки. При увеличении частоты происходит цветовая фу-: 
зия, стимулы кажутся одного смешанного цвета, но мелькания все 
еще видны. Если в этой ситуации интенсивность одного из стиму- 
лов менять, то мелькание начинает пропадать вплоть до полного. 
слияния. Однако полное слияние получается очень редко, поэтому: 
испытуемый должен установить минимальный уровень мелькания. 
При этом предполагается достижение равенства стимулов по. 
светлоте. 

Из всех этих методов наиболее воспроизводимые данные дает’ 
фликкер-фотометрия. Но проблема заключается в том, что мель- 
кающий свет визуально очень сильно отличается от немелькаю- 
mero и минимизация мелькания может быть связана вовсе не CO 
светлотой, a с какой-нибудь другой сенсорной характеристикой 
стимуляции. Если бы в качестве критерия можно было использо- 
вать полное слияние мельканий, когда воспринимается постоян- 
ный свет, то эта трудность была бы устранена, но полное слия- 
ние мельканий получить трудно, а в отдельных случаях  OHO- 
получается для самых разных соотношений яркостей стимулов, 
поэтому стимулы приходится выравнивать еще при мелькающем 
свете. 

Наиболее близкие к фликкер-фотометрии по воспроизводи- 
мости данные дает метод последовательного сдвига, тогда как 
прямое сравнение двух разных хроматических стимулов значи- 
тельно отличается результатами. Дополнительные трудности 
в сравнении результатов, получаемых разными методами, вносят 
индивидуальные различия, а также условия наблюдения и стиму- 
ляции, которые могут перекрывать разницу, зависящую от са- 
мого метода. 

Закон Эбни и феномен Гельмгольца—Кольрауша. Функция 
спектральной чувствительности позволяет сравнить яркости от- 
дельных монохроматических излучений. А как сравнить яркости 
излучений, имеющих сложный спектральный состав? Оказывается, 
что в большинстве случаев ощущение яркости такого сложного: 
излучения будет равно арифметической сумме яркостей ее моно- 
хроматических составляющих. В общем случае это означает, что: 
ахроматические ощущения (яркости или светлоты) разных цветов. 
будут суммироваться, если эти излучения совместить вместе. Еслн 
взять три спектральных цвета «d», «b» и «C», выравнять их BH- 
зуально по яркости, а затем первые два из них уменьшить по Ap- 
кости по сравнению с третьим вдвое, то с помощью таких сти- 
мулов, учитывая выражение (2.4.1), эффект суммации гетерохро- 
матических яркостей можно выразить простой формулой 


а+ь=с. (2.4.9). 


Это свойство яркостной аддитивности нашего зрения получило» 
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название закона Эбни (Abny). Однако более детальные исследо- 
вания аддитивности гетерохроматических яркостей выявили, что 
закон Эбни выполняется далеко не для всех излучений, а главным 
‚образом для широкополосных. Для узкополосных излучений вы- 
ражение (2.4.2) может принимать как форму 


atb<e, (2.4.3) 


и тогда этот эффект называется субаддитивностью (Иве, 1912; 
Кольрауш, 1935; Гусс и др., 1969), так и форму 


atb>c, (2.4.4) 


и тогда этот эффект называется супераддитивностью гетерохро- 
матических яркостей [97; 98; 68]. 

Чем уже спектральная характеристика излучения, тем больше 
неаддитивность. Наибольшая неаддитивность проявляется у MO- 
нохроматических излучений. А среди монохроматических неадди- 
тивность больше для краев спектра, чем в середине. Этот феномен 
назвали эффектом Гельмгольца—Кольрауша, поскольку Гельм- 
тольц первый связал его с насыщенностью цвета, а Кольрауш до- 
казал это экспериментальными измерениями [122]. 

Эффект Гельмгольца—Кольрауша объясняет одну из причии 
расхождения данных фликкер-фотометрии и прямого сравнения 
яркостей разных монохроматических излучений. Еще более важ- 
ным является то, что феномен Гельмгольца—Кольрауша показы- 
вает, что ахроматичность ощущения не исчерпывается таким ка- 
чеством, как яркость (или светлота), характеризующим субъек- 
тивную интенсивность излучения, но включает в себя еще одно 
качество, которое как-то связывает его с ощущением хроматич- 
ности. Далее мы будем подробно рассматривать эту вторую ахро- 
матическую составляющую цветового зрения, а сейчас отметим 
прикладную важность рассмотренных данных. 

Относительная спектральная чувствительность. Исследования 
зависимости ощущения яркости излучения от его спектрального 
состава проводились очень интенсивно в конце XIX и начале 
ХХ в. С одной стороны, это объяснялось быстрым распростране- 
нием основных идей психофизики, но с другой стороны, развитие 
техники и технологии, осветительных устройств и приборов, фо- 
тографии, кино и многих других отраслей промышленности настоя- 
тельно требовало знания световой характеристики зрения. Нуж- 
на была модель зрения, которая позволила бы рассчитывать ощу- 
щение яркости, производимое данным излучением, не обращаясь 
каждый раз к довольно сложным методам визуального измерения 
световых ощущений. Это привело специалистов из разных облас- 
тей науки и техники, связанных с излучением и светом, к согла- 
шению, что если зафиксировать условия наблюдения, то функция 
спектральной чувствительности после усреднения по большому 
числу испытуемых и нормирования по максимуму может служить 
в качестве стандартной нормы для яркостной характеристики излу- 
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чения. Такая функция будет называться функцией относительной 
чувствительности зрения (рис. 2.4.3). 

Поскольку для практических целей очень важна простота изме- 
рительной структуры, остановились на функции спектральной 
чувствительности, построенной методом фликкер-фотометрии, как 
обладающей свойством яркостной аддитивности для гетерохрома- 
тических излучений. 

В 1924 г. функция относительной спектральной чувствительнос- 
ти вместе с законом Эбни была положена в основу международ- 
ного стандарта для спецификации субъективной яркости спект- 

рального излучения, так назы- 
ваемого фотометрического 
e Ф Стандартного Наблюдателя 
МКО-24. Функция спектраль- 
ной чувствительности позволя- 
ла определить значение субъ- 
ективной яркости каждого мо- 
нохроматического излучения в 
отдельности, а закон Эбни 
позволял по этим отдельным 
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Рис. 2.4.3. Функции относительной спек. TEM простого сложения ярко- 
тральной чувствительностн скотопичес- СТЕЙ отдельных монохромати- 


кого (Ус) и фотопического (Уф) spe ческих составляющих. Иначе 

ния говоря, яркость излучения, ха- 

рактеризующегося определен- 

ным распределением энергии по спектру, равна интегралу функ- 

ции, получающейся в результате произведения спектрофотометри- 
ческой кривой на кривую спектральной чувствительности. 

Рассчитанная таким методом яркость получила название фото- 
метрической яркости, ей соответствует в английском языке термин 
«luminance». В отечественной литературе наиболее часто для обо- 
значения фотометрической яркости применяется термин «яркость». 
Поэтому и в переводе с английского обычно «luminance» перево- 
дят как «яркость». 

Мы уже знаем, что два излучения с разным спектральным сос- 
тавом и одинаковой фотометрической яркостью в общем случае 
не будут восприниматься одинаково яркими. Но с практической 
точки зрения эта разница не существенна, потому что наши ощу- 
щения зависят от такого большого числа неспецифических факто- 
ров (таких, как удаленность, угол зрения, адаптация, индивиду- 
альные различия и т. д.), что влиянием такого фактора, как эф- 
фект Гельмгольца—Кольрауша на практике можно пренебречь. 
Убедительным подтверждением служит использование фотомет- 
рической спецификации яркостей излучений в науке и технике. 

В то же время в научных исследованиях зрения, где неспеци- 
фические влияния на ощущение строго контролируются, необходи- 
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мо отличать фотометрическую яркость от светлоты (или субъек- 
тивной яркости). Поэтому в зрительных экспериментах стимулы 
обычно выравниваются по светлоте отдельно для каждого испы- 
туемого, а фотометрическими измерениями пользуются для специ- 
фикации аргументов психофизических функций, т. е. для обозна- 
чения стимулов. Своей простотой и доступностью фотометрическая 
спецификация цветовых стимулов дает исследователю большие 
удобства по сравнению со спектрорадиометрическими и спектро- 
фотометрическими измерениями. 

Таким образом, цветовые стимулы можно характеризовать 
в единицах энергии, фотометрической яркости и светлоты. В со- 
ответствии с этими единицами в зрительных экспериментах моно- 
хроматические излучения можно выравнять в зависимости от за- 
дачи по энергии (равноэнергетический (equal energy) спектр), по 
фотометрической яркости (equal luminance) — равнояркий спектр, 
и по светлоте (равносветлый спектр — equal brightness). 


2.4.2. Хроматические характеристики цвета 


Традиция психофизического изложения материала требует по- 
сле описания абсолютной чувствительности рассматривать диф- 
ференциальную чувствительность сенсорной системы. Однако без 
предварительного описания отдельных составляющих цветового 
ощущения дифференциальную чувствительность рассматривать 
невозможно. Даже при описании общей абсолютной чувствитель- 
ности ахроматического и хроматического зрения нам пришлось 
упоминать насыщенность цвета, определение которой будет дано 
только теперь. Поэтому мы рассмотрим вначале все основные 
хроматические характеристики (или субъективные переменные) 
цвета, а затем перейдем к описанию дифференциальной чувстви- 
тельности. 

Цветовой тон спектральных стимулов. Рассмотрим вначале 
разложение светового луча в спектральный ряд монохроматичес- 
ких излучений. Наблюдая через апертуру последовательно эти 
монохроматические излучения, мы увидим, что с одного конца, 
длинноволнового, спектр начинается красным цветом, затем сле- 
дуют оранжевый, желтый, зеленый, голубой, синий, а заканчива- 
ется спектр фиолетовым цветом, который вновь содержит в себе 
красноватый оттенок. Между соседними цветами в спектре замет- 
ны и переходные оттенки — красновато-оранжевый, желто-зеле- 
ный и т. д. Все множество различных цветовых оттенков, которые 
мы перечисляли, характеризуется термином цветовой тон. Цвето- 
вой тон является одной из основных характеристик цвета, или, 
по-другому, базисным сенсорным качеством цвета. Но определить 
это понятие можно, только обращаясь к отражению субъективного 
опыта в речи. | 

Распределение цветовых тонов в спектре не соответствует 
прямо распределению длин волн. На отдельных участках спектра 
небольшое изменение длины волны излучения может привести 
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к значительному изменению цветового тона, а на других участках, 
наоборот, даже значительное изменение в длине волны может He 
вызвать заметного изменения цветового тона. Зависимость цвето- 
вого тона от длины волны спектрального ивета иллюстрируется 
двумя функциями на рис. 2.4.4. Кружки представляют данные, 
полученные методом кансилляций [105], а точками представ- 
лены ‘данные, полученные методом многомерного шкалирования 
больших цветовых различий [12]. Хотя эти функции получены 
разными методами, они хорошо согласуются друг с другом, 
Рис. 2.4.4 показывает, что изменение цветовых тонов в спектре, 
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Рис. 2.4.4. Функции зависимости цветового тона от длины волиы 
монохроматического излучения. Точками показаны данные Харви- 
ча и Джемсон [105], а кружками — даниые Измайлова [12] 


хотя и монотонно связано с длиной волны излучения, но имеет не 
гладкую форму, а ступенчатую. Три пологие части этих функций 
расположены в коротковолновой, средневолновой и длинноволно- 
вой частях спектра и, вероятно, определяются трехрецепторной 
природой входа цветового анализатора у человека. 

Вообще данные, относящиеся к цветовому тону, наиболее со- 
гласованы между собой и вызывают меньше всего споров между 
исследователями. Здесь сказывается существенная очевидность 
феноменов, связанных с цветовым тоном, и далее мы еще убе- 
димся в этом. 

Смешение цветов. Нагляднее всего рассматривать феномено- 
логию смешения цветов на данных опытов, проводимых Ha уста- 
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новке Ньютона (рис. 1.1). Смешение цветов происходит в том 
случае, если после линзы отдельные составляющие спектра фо- 
кусируются на одном и том же небольшом участке (1—2°) цент- 
ральной ямки сетчатки (фовеальное наблюдение). С помошью. 
процедуры, обратной разложению белого света, спектральные 
цвета можно вновь смешать и получить исходный белый цвет. 
Ньютон показал, что любые цвета вообще можно смешивать друг 
с другом, образуя новые. Например, тот же белый цвет можно 
получить, смешивая не все цвета спектра, а только часть их. При 
этом в получившейся смеси уже невозможно определить исходные 
составляющие цвета, Однако образование новых цветов не сопро- 
вождается появлением новых цветовых тонов. За исключением 
белого и пурпурных цветов все остальные цветовые смеси, какими 
бы исходными цветами мы ни пользовались, будут иметь цвето- 
вой тон какого-либо из спектральных цветов. Полное топологиче- 
ское представление о цветовых тонах можно получить из цвето- 
вого круга Ньютона, в центре которого расположен белый цвет, 
а по периметру круга — монохроматические цвета и пурпурные 
(рис. 1.2). Радиусы круга представляют цветовые тона. Множест- 
во точек внутри круга представляет множество цветов, которые: 
можно получить смешением монохроматических цветов. Какую бы 
точку внутри круга мы ни взяли, она всегда будет принадлежать. 
радиусу круга, связанному с точкой периметра, т. е. с некоторым 
монохроматическим цветом. Это означает, что искомый цвет бу- 
дет одного тона с этим монохроматическим цветом. 

Результаты опытов Ньютона и других исследователей показы- 
вают, что смешение цветов подчиняется определенным закономер- 
HOCTAM: 

1. Для любого цвета определенного тона существует цвет дру- 
гого, причем единственного тона, такой, что при смешении этих 
двух цветов получается ахроматический цвет. Цвета, таким обра- 
зом связанные, называются дополнительными по иветовому тону. 

2. При смешении двух разных цветов результирующая смесь 
всегда есть цвет промежуточный между исходными, так что он 
меньше отличается от исходных, чем исходные между собой, и 
при .новом смешении полученного цвета с одним из исходных 
невозможно получить второй исходный цвет. 

3. MBa одинаковых цвета при смешении дадут тот же самый 
цвет независимо от спектрального состава исходных цветов. 

Насыщенность спектральных цветов. Проведем следующий 
опыт. Смешаем два спектральных цвета: зеленый (530 нм) и 
синий (460 нм) так, чтобы цветовой топ смеси соответствовал 
голубому спектральному (480 нм). Мы увидим, что из двух OAH- 
наковых по тону голубых цветов смешанный по сравнению со 
спектральным кажется беловатым, более выцветшим. Подобное 
различие между цветами, имеющими одинаковый тон, определя- 
ется разной насыщенностью цветов. Термин «насыщенность» ха- 
рактеризует отличие данного цвета от белого. Белый цвет имеет. 
нулевую насыщенность. 
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В серии цветов, одинаковых по тону, наиболее насыщенным 
является спектральный. Но разные по тону спектральные цвета 
имеют разную насыщенность. По краям спектра цвета более на- 
‹ыщенны, в середине — менее насыщенны. График зависимости 
насыщенности спектральных цветов от длины волны излучения 
приводится на рис. 2.4.5. Эти данные получены Мартином, Уэбер- 

тоном и Морганом (1933), кото- 
рые измерили число дифференци- 


. альных порогов от белого до каж- 

25 ._ дого из монохроматических цве- 

8 ` a тов. Хотя разброс данных по ис- 
n АРЦ ^ пытуемым довольно большой, но 
e MM TS je / порядковые соотношения насы- 
ә TOWN i и щенностей спектральных цветов 
S 15 м Ги остаются неизменными. Наиболее 
a \ |y насыщенными являются красные 
7 (0 1 1/ цвета, затем — синие и зеленые, 
5 | V а наименее насыщенные — жел- 
3 5 VE тые цвета спектра. Интересным 


- свойством обладает часть спект- 
ральных цветов в диапазоне от 
примерно 530 нм до 675 нм. 
При смешении пары цветов из 
этого диапазона смесь по насы- 
Рис 2.4.5. Функции зависимости на- щенности совпадает с промежу- 
‘сыщениости от длины волны MoHo- ТОЧНЫМ спектральным цветом. 
хроматического излучения. Пунктир- Это потому, что сами спектраль- 
ные линии показывают данные для ные цвета в этом диапазоне поч- 
‚двух испытуемых из работы Марти- ти равномерно убывают по насы: 

на и др. [146] щенности от краев к середине 

(570—580 нм). 

Смешение цветов (продолжение). Из двух одинаковых по тону 
цветов менее насыщенный цвет всегда является промежуточным 
между более насыщенным и белым и может быть получен их 
смешением. Когда смешиваются два цвета, одинаковых по насы- 
щенности, но различных по тону, то насыщенность полученной 
‚смеси всегда меньше насыщенности исходных цветов. И чем даль- 
ше друг от друга по своему тону в спектральном ряду располо- 
жены эти исходные цвета, тем заметнее разница в насыщенности. 
При смешении близких по тону цветов разница по насыщенности 
‘совсем не заметна, а максимума она достигает при смешении 
двух дополнительных по тону цветов. Тогда полученная смесь 
имеет нулевую насыщенность. В общем виде эту закономерность 
‚можно сформулировать так: 

4. При смешении двух разных цветов полученный цвет всегда 
менее насыщен, чем хотя бы один из исходных. 

В частном случае, когда оба исходных цвета имеют одинако- 
‘вый цветовой тон, эта закономерность сводится ко второму за- 
кону смешения цветов. Если мы возьмем цвета одинаковой насы- 
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щенности, то второй закон останется справедливым для цветовых 
тонов. Если же взять цвета одинаковые по тону и насыщенности, 
но разные по светлоте, то второй закон смешения цветов уже Te- 
ряет смысл. Аналогичным образом третий закон смешения цветов: 
имеет смысл только для таких характеристик цвета, как тон и 
насыщенность, и не относится к светлоте. Поскольку первый и 
четвертый законы смешения цветов относятся вообще только к 
одной из характеристик цвета — либо к тону, либо к насыщен- 
ности, то оказывается, что законы смешения цветов характеризу- 
ют всего два сенсорных качества цвета — тон и насыщенность. 
Эти два качества являются основными хроматическими характе- 
ристиками цвета, в отличие от ахроматических, одну из которых— 
светлоту (или яркость) мы уже рассматривали раньше. Изменение: 
по цветовому тону и насыщенности цветового стимула называ- 
ется изменением хроматичности стимула. В англоязычной лите- 
ратуре используется термин «chromaticity», который в отечествен- 
ной литературе чаще всего переводится термином «цветность». 


2.4.3. Влияние яркости на хроматичность спектральных цветов 


Рассмотренные в предыдущем разделе характеристики спект- 
ральных цветов были получены на одном и том же уровне либо. 
фотометрической яркости, либо светлоты. Что произойдет с этими 
характеристиками при изменении уровня яркости в большую или 
меньшую сторону? 

Влияние яркости на цветовой тон. Феномен Бецольда—Брюкке. 
Изменение яркости спектральных стимулов в значительной сте- 
пени меняет цветовые тона излучений (рис. 2.4.6). При увеличе- 
нии яркости крайние коротковолновые излучения (420—460 им) 
из фиолетовых превращаются в синие, то же самое происходит 
с голубыми и сине-зелеными цветами спектра (480—495 нм), а 
зеленые и зелено-желтые цвета из средневолнового участка спек- 
ра (505—560 нм) превращаются в желтые. Длинноволновые излу- 
чения при увеличении яркости (580—675 нм) также желтеют, как 
и средневолновые. Таким образом, при увеличении яркости все 
цветовые тона сдвигаются по направлению к двум тонам спектра: 
синему (470—480 нм) и желтому (565—575 нм). Изменение цве- 
тового тона при увеличении яркости называется феноменом Бе- 
цольда—Брюкке, по имени исследователей, впервые описавших 
это явление. На рис. 2.4.7 приводятся результаты измерения этого 
феномена для разных спектральных цветов при изменении фото- 
метрической яркости на одну логарифмическую единицу. Эта 
функция была получена Парди как количественная характеристи-- 
ка феномена Бепольда—Брюкке [165]. 

При уменьшении яркости наблюдаются обратные изменения’ 
цветовых тонов спектральных стимулов. Желтые и оранжевые: 
цвета краснеют, фиолетовые также краснеют, а желто-зеленые и 
сине-зеленые — зеленеют. Таким образом, при уменьшении яр- 
кости все цветовые тона спектра смещаются также по направлению» 
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ж двумьтонам, но теперь уже к зеленому (495—505 нм) и крас. 
ному. Четыре цветовых тона, которые не меняются при изменени: 
‘яркости цвета, называются константными тонами спектра. Тре 
из них соответствуют спектральным цветам с указанными выше 
длинами волн, а четвертый — красный — соответствует тону 
цветовой смеси излучений с длинами волн 675 и 440 нм [39]. 
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Рис. 2.4.6. Изменение цветового то- Рис, 2.4.7. Функция зависимости Be- 
на при увеличении яркости (феномен личипы феномена Бецольда--Брюкке 
Бецольда--Брюккс). Направление OT длины волны монохроматического 
вертнкальной линин показывает, в излучения. Взято из Парди [165] 
какую сторону и насколько наномет- 
ров пеобходимо изменить длину BON- 
ны излучения, чтобы цветовой тон 
оставался неизменным. Взято из 
Харвича и Джемсон [105] 


Зависимость насыщенности цвета от яркости. Рассматрива; 
ранее пороги хроматичности спектральных цветов (рис. 2.4.2), мь 
видели, что существует такой уровень яркости, когда одни цвета 
уже имеют ясно выраженную хроматичность, а другие еще axpo- 
матичны. Однако, даже достигнув порога хроматичности, цвете 
еще не обладают максимальной насыщенностью. Увеличение яр- 
кости спектральных цветов над пороговым уровнем приводит 
к постепенному увеличению насыщенности цвета, HO, достигну 
максимума, насыщенность при дальнейшем увеличении яркости 
начинает убывать и при очень больших яркостях, близких к верх. 
нему абсолютному порогу, цвета снова становятся ахроматически: 
‚ми. Значения яркостей, при которых цвета достигают максимума 
насыщенности, неодинаковы для разных излучений. Они наиболь: 
шие для средневолновых излучений, а к обоим концам спектра 
они убывают (рис. 2.4.8}. 


2.4.4. Геометрическая модель смешения цветов 


Результаты смешения спектральных цветов удобно описывать 
в геометрических терминах координатного пространства. Тогда 
например, можно сказать, что в пространстве смешения цветов 
спектральный ряд от 520 до 660 нм расположен на одной геоде- 
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зической линии. Это пространство, очевидно, двумерно. Одним 
измерением служит цветовой `тон, а другим — цветовая насыщен- 
ность. Такое пространство называется пространством хроматич- 
ности, или цветности. 

По существу первой геометрической моделью цветности явля- 
ется цветовой круг Ньютона. Две полярные координаты — гори- 
зонтальный угол и расстояние до центра — однозначно определяют 
хроматичность любого цвета на цветовом круге и интерпретиру- 
ются как цветовой тон и насыщенность. Геодезической линией 
смешения цветов является евклидова прямая. Эта модель только 
на качественном уровне описывает факты цветового смешения, 
Так, например, она не согласуется со свойствами смешения моно- 
хроматических цветов в диапазоне 530—675 нм. 
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Рис. 2.4.8. Кривая, показывающая 
яркость монохроматического излуче- 
ния, при которой его цвет воспри- 
нимается максимально насыщенным. 


Рис. 2.4.9. Схема цветового тре- 

угольника Максвелла. Цветное 

изображение приводится на 4-й 
сторонке переплета KHHTH 


Взято из Парди [164] 


Трехкомпонентность смешения цветов. Анализируя и продол- 
жая опыты Ньютона по частичному смешению спектральных цве- 
Tos, Юнг (1804) показал, что субъективно все множество цвето- 
вых тонов и белый цвет можно воспроизвести смешением всего 
трех правильно выбранных спектральных цветов. Правило заклю- 
чается в том, чтобы ни один из этих исходных цветов нельзя было 
получить смешением остальных двух. Эти цвета — фиолетовый, 
зеленый и красный — Юнг рассматривал как базисные или пер- 
вичные цвета. Цвета, которые Ньютон считал простыми, — синий, 
желтый и др. — являются, с точки зрения Юнга, попарными ком- 
бинациями фиолетового и зеленого, зеленого и красного и т. д. 
В соответствии с этой идеей Юнга цветовой круг Ньютона был 
трансформирован Максвеллом в равносторонний треугольник, 
в центре которого расположен белый цвет, а по вершинам три 
основных цвета (рис. 2.4.9). Цветовой треугольник Максвелла 


65 


позволяет описывать смешение цветов не только на качественном 
уровне, но и в количественных терминах. В качестве меры коли- 
чества цвета в смеси Максвелл использовал площадь сектора 
вертушки Максвелла (эта установка Максвелла для смешения 
цветов прекрасно описана в книге Пэдхема и Сондерса «Восприя- 
тие света и цвета»). В установках, где используются монохрома- 
тические излучения, в качестве меры берется величина светового 
потока излучения в люменах. 

Эксперименты Максвелла и Грассмана показали, что количе- 
ственные данные по смешению цветов дают формальные основа- 
ния распространить понятие трехкомпонентности на цвета любых 
хроматичностей, в том числе и тех, которые нельзя получить 
смешением первичных цветов, и даже тех, которые нельзя полу- 
чить никаким физическим стимулом. Это означает, что трехкомпо- 
нентность не просто феномен смешения цветов, а, как считали 
Юнг и Гельмгольц, феноменальная характеристика любого цвето- 
вого ‘ощущения. 

Понятие трехкомпонентности цветового ощущения продвинуло 
науку о цвете сразу в двух направлениях. С практической сторо- 
ны оно послужило основой для создания колориметрии как стан- 
дартного метода спецификации цвета [38; 7]. Кроме того, оно 
привело Юнга к совершенно оригинальному представлению о 
строении зрительного анализатора, которое развилось Гельмголь- 
цем в широко известную трехкомпонентную теорию цветового зре- 
HHA. 

Цветовая оппонентность. Проведем еще один опыт. K монохро- 
матическому синему цвету (470 нм) начнем примешивать MOHO- 
хроматический желтый (580 нм). По мере прибавления к смеси 
желтого цвета синий цвет станет постепенно бледнеть, выцветать, 
пока не исчезнет полностью. Аналогичный эффект произойдет 
с желтым цветом, если к нему добавлять достаточное количество 
синего. И вообще любой оттенок в любой смеси можно элимини- 
ровать, т. е. получить ахроматический цвет, если добавить к смеси 
два из четырех основных тонов. Геринг предложил характеризо- 
вать этот феномен цветовой оппонентностью, поскольку такие 
цвета не дополняют, а взаимно исключают друг друга, они как 
бы противостоят друг другу по знаку. 

Анализируя с этой точки зрения спектральный ряд, Геринг 
приходит к выводу, что субъективно все многообразие цветовых 
тонов можно охарактеризовать как производное от четырех цве- 
тов — красного, желтого, зеленого и синего, каждый из которых 
не содержит в себе никакого влияния, следа от трех остальных. 
Так, например, в желтом цвете не видно ни красного, ни зеленого, 
ни тем более синего, тогда как оранжевый цвет явно ощущается 
как красноватый с некоторой желтизной и т. д. В этом смысле 
таким же первичным цветом является белый цвет, в котором 
субъективно нет никаких других цветов. Четыре основных цвета 
в спектральном ряду связаны в две хроматические оппонентные 
пары красно-зеленую и сине-желтую. Третья оппонентная пара 
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ахроматическая, характеризуется она бело-черными цветами. 
Причем черный цвет определяется не просто как отсутствие цвета 
вообще, но как самостоятельный феномен [38]. 

Американские исследователи Лео Харвич и Доротея Джемсон 
разработали метод количественного измерения цветовой оппонент- 
ности — метод кансилляции или метод вычитания. В соответст- 
вии с идеей Геринга, что хроматичность любого цвета полностью 
определяется всего двумя из четырех попарно оппонентных цветов 
(одному из красно-зеленой пары и другому — из сине-желтой 
пары), Харвич и Джемсон предложили, что добавление к любому 











Š 
х] 
a3 
x ы 
E Желтый 
KU 
5 
E 
m Желто- зеленый Оранжевый 
e 
5 y " - 
z Зеленый Белый Красный 
E à 
E T 
x ` 6 . . 
х b- синий 4 Голудой Пурпурный 
8. 2,5 у- желтый i 
& g- зеленый 2 . 
d 30 г- красный В Синий 
5“ о ` 
35 
400 500 500 . 700 
Длина волны, нм 

Рис. 2.4.10. Функции спектральной Рис. 2.4.11. Схема соотношения 
валентности четырех основных HBe- четырех оппонентных цветов B 
тов Геринга, полученные в работе цветооппонентиой системе Герии- 

Харвича и Джемсон [105] га. Цветное изображение приво- 

дится на 4-й сторонке переплета 
KHHTH 


цвету оставшихся двух оппонентных цветов приведет в общем 
случае к полному устранению хроматичности в ощущении, остав- 
ляя только ахроматическую составляющую. Так, например, хро- 
матичность спектрального оранжевого цвета определяется крас- 
ным и желтым первичиыми цветами. Добавление к оранжевому 
первичного зеленого цвета приведет к нейтрализации красного 
компонента в оранжевом цвете. После нейтрализации одного пер- 
вичного цвета в оранжевом останется только желтый первичный. 
Его нейтрализуют первичным синим цветом и получают в итоге 
ахроматический цвет, что и требовалось доказать. Количество 
одного основного цвета из оппонентной пары (вычитающего), не- 
обходимое для нейтрализации второго (вычитаемого) в данном 
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цвете, служит количественной мерой наличия вычитаемого оппо- 
нентного цвета в данном монохроматическом цвете (рис. 2.4.10). 

В геометрических терминах такое пространство цветности пред- 
ставляет собой двумерную поверхность с двумя взаимно ортого- 
нальными осями координат. Каждая ось координат характеризу- 
ется как одна из оппонентных систем, положительные и отрица- 
тельные значения на каждой оси характеризуют взаимоотношения 
оппонентных цветов в паре. Белый цвет располагается в точке 
пересечения осей координат, а ахроматичная оппонентная система 
представлена третьим измерением по оси, перпендикулярной плос- 
кости хроматических систем (рис. 2.4.11). 

Открытие цветовой оппонентности существенным образом пре- 
образовало не только представление о феноменологии цвета, но 
дало ключ к пониманию главного механизма восприятия цвета и 
взаимодействия этого механизма с другими системами зрительного 
анализатора. 


2.4.5. Цветовые сходства и различия 


Представим себе, что у нас имеются две установки Ньютона 
для смешивания цветов и мы их расположим так, чтобы цветовые 
лучи от них проецировались на соседние участки фовеальной об- 
ласти сетчатки. Наблюдатель будет видеть два цвета, располо- 
женных рядом в поле зрения, а экспериментатор может изменять. 
цвет каждого поля в отдельности. Если мы предъявим испытуе- 
мому два мопохроматических луча, например, с длиной волны 
570 нм, то он увидит два одинаковых желтых цвета. Можно ска- 
зать, что такие два цвета имеют полное (максимальное) субъек- 
тивное сходство и не имеют никакого субъективного различия, 
т. е. нулевого различия. Начнем добавлять к одному из желтых 
цветов монохроматический красный цвет. Это можно сделать, 
если вместо светонепроницаемой перегородки, которая у Ньютона 
ставится для ограничения доступа отдельным лучам к линзе, на 
пути крайнего в спектре длинноволнового излучения поставить. 
оптический клин. Оптический клин позволяет непрерывно менять 
количество пропускаемого света от 0% на одном конце до 100% 
на другом. Сравнивая получаемую смесь со вторым желтым цве- 
том, мы обнаружим, что новый цвет вначале почти не отличается 
по хроматичности от исходного, т. е. одного из компонентов сме- 
си, но по мере добавления в смесь другого компонента — красно- 
го цвета— разница становится все более заметной, пока мы не 
получим оранжевый цвет, который значительно отличается OT 
желтоге. Если теперь из смеси красного и желтого цветов убирать 
понемногу желтый (с помощью такого же оптического клина), то 
различие между исходным желтым и новым цветом будет снова 
увеличиваться, пока мы не получим красный цвет, т. е. цвет вто- 
рого компонента в смеси. 

Цвет смеси непрерывно изменяется, если непрерывно меняется 
компонентный состав смеси. Грассман первый отметил это TONO- 
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логическое свойство цветового смешения, которое существенно для 
хорошего пространственного представления феноменов смешения 
цветов [93]. 

Для нас же сейчас важно отме- 
тить, что непрерывное изменение 
хроматичности в направлении от 
одного цвета к другому приводит 
одновременно к непрерывному уве- 
личению субъективного различия 
между первым цветом и смесью 
и в то же время к увеличению 
субъективного сходства между 
вторым цветом и смесью. Таким 
образом, цветовое сходство и цве- 
товое различие являются взаимно 
обратными характеристиками цве- 0 123458713 3 
та, так что максимальное сходство Оценки цветового сходства 
соответствует минимальному разли- 
чию, а максимальное различие — 
минимальному сходству (рис. рис. 2.4.12. Функция, связываю- 
2.4.12) [9]. щая цветовое сходство и цвето- 

Непрерывность и сходство-раз- Boe Poeni [5] Взято из работы 
личие цветов являются свойствами ны ` рангов, которыми 
не только хроматических COCTAB- оценивались сходства и разли- 
ляющих цвета, но относятся также чия между парами равноярких 
и к ахроматическим составляющим, цветов. Каждая точка представ- 


- ляет среднее по тридцати предъ- 
т. е они являются более общи явлениям пары цветов (3 исп. 







„Оценки цветовых различий 
~ hà WwW 4 t4 DM ~ с с 





MH феноменами, чем феномены x10 предъявлений) 
смешения. 
Глава 2.5 
ЦВЕТОРАЗЛИЧЕНИЕ 


Обычно выделяют три класса цветовых различий. Пороговые 
или дифференциальные различия, малые цветовые различия, CO- 
ответствующие сумме нескольких пороговых, и большие разли- 
чия — от малых до максимальных [222]. 


2.5.1. Дифференциальная чувствительность к цветовым 
характеристикам 


Дифференциальное цветоразличение. Дифференциальная цве- 
товая чувствительность определяется через несколько наиболее 
характерных функций. Основной функцией цветоразличения счи- 
тается зависимость Ad (А), которая представляет собой непрерыв- 
ную кривую при apryMeHTe, меняющемся от 400 до 700 нм. Ha 
рис. 5.1 приводится классический образец такой функции, полу- 
ченной Райтом и Питтом [220]. Она имеет три пика наибольшей 
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чувствительности в областях 440—450 нм, 480—500 нм и 580— 
600 нм. Между этими областями внутри спектра чувствитель- 
ность несколько уменьшается, но самое резкое понижение чув- 
ствительности происходит на краях спектра, где пороги увеличи- 


ваются в 10—20 раз. 
Функция ЛА (А), приведенная на 
рис. 2.5.1, как и всякая стандарти- 


PAM зованная функция, получена B стро- 
го фиксированных условиях (фове- 
n альное зрение, темновая адаптация, 


2°-е поле с вертикальным делением 
2 на две половины и T. д.) и является 
только количественным ориентиром 
для исследователей. Она может су- 
щественно измениться, если ее из- 
мерить для конкретного испытуемо- 
Рис. 2.5.1. Функция первого го. Для сравнения на рис. 2.5.2 при- 
порога цветоразличения для водятся индивидуальные функции 
спектральных стимулов (AA(4), цветоразличения. Среди них есть и 
выведенная Питтом и Райтом Р o TI 

как среднее для 5 испытуемых те, по которым гаити 1!итт получи- 

ли свою усредненную функцию. 


450 500 550 600 550 
Длина волны, HM 


ВА, нм 
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Рис. 2.5.2. Индивидуальные функции порогового цветоразлнчения. 
В их число входят и данные испытуемых Питта и Райта. Взято 
из Грехема [92] 


Мы видим, что меняются не только величины дифференциаль- 
ных порогов для одного и того же аргумента (сдвиг по вертика- 
ли), но и положение минимумов и максимумов чувствительности 
в спектре. Более того, меняется даже число пиков наибольшей 
чувствительности. У некоторых испытуемых, например, HeT корот- 
KOBOJIHOBOTO пика, как у остальных испытуемых, у некоторых HC- 
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пытуемых [112] в крайней длинноволновой области может по- 
явиться дополнительно четвертый пик. Однако кривая Райта и 
Питта — все-таки наиболее типичный случай, и поэтому все 
остальные модификации обычно рассматриваются как влияние 
индивидуальных различий или как влияние вторичных парамет- 
ров цветовой стимуляции (длительности, величины, формы 
и T. д.). Влияние этих параметров может быть очень существен- 
ным, но, зная типичную, базисную функцию АЛ (А), их всегда 
можно однозначно выявить, 


Порог различения, нм 





400 450 500 550 500 
Длина Волны, нм 


Рис. 2.5.3. Зависимость функции порогового цветоразличеиия от уров- 
ня яркости спектральных цветов 


В данной книге эти влияния рассматриваться не будут, для 
справок можно обратиться к руководствам Вышецки, Стайлса и 
Грехема [222; 92]. 

Влияние интенсивности излучения на дифференциальное цве- 
торазличение. На рис. 2.5.3 приведены функции, полученные Си- 
гелем для трех уровней фотометрической яркости спектральных 
стимулов 0,1; 1,0 и 10;0 футламберт [181]. (Таблица соотношений 
между различными единицами фотометрической яркости приво- 
дится в приложении 1.) Сравнение этих функций друг с другом 
иллюстрирует асимметричность изменений порогов цветоразличе- 
ния при увеличении и при умепьшении яркости. Увеличение ярко- 
сти от среднего уровня практически не меняет величину порогов. 
по всему спектру, тогда как на низком уровне яркости чувстви- 
тельность резко ухудшается, особенно в средневолновой (500— 
550 нм) и коротковолновой (менее 470 нм) части спектра, а так- 
же в крайней длинноволновой части спектра (610 нм и более). 


71 


Менее вёего меняется область желтых цветов (560—600 нм). От- 
сюда можно сделать вывод, что в некотором среднем диапазоне 
яркостей дифференциальная ‘чувствительность к изменению дли- 
ны волны остается постоянной, и только значительное уменьшение 
яркости излучения сказывается на цветоразличении. 

Разложение функции чувствительности к цветоразличению на 
составляющие. Функция AA(A), которую мы рассматривали вы- 
ше, представляет собой на самом деле интегративную характери- 
стику хроматической чувствительности, поскольку цветоразличе- 
ние определяется, с одной стороны, Через различение цветового 
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Рис. 2.5.4. Разложение фуикции порогового цветоразличения на тоновую и 
часыщениую компоненты. Взято нз Измайлова [12]; а — точки показывают 
первые пороги цветового тона для монохроматических стимулов, а кружки— 
первые пороги насыщенности. Пунктирные линии показывают аппроксима- 
цию точек Ј-образными кривыми; б — точки и кружки обозначают данные 
в соответствии с рис. 2.5.4 а. Сплошная линия представляет собой огибаю- 
щую наименьших значений тоновых и насыщениостных порогов. По своей 
форме эта огибающая аналогична функции порогового цветоразличения, по- 
казанной на puc 2.4.1 


тона и насыщенности, с другой стороны, через красно-зеленую и 
сине-желтую хроматические составляющие. При построении 
функции испытуемый определяет общее изменение хроматичности, 
не специфицируя в каждом отдельном случае, по какой из состав- 
ляющих производилась оценка. Провести экспериментальные из- 
мерения вклада отдельных составляющих в функцию ЛА (А) слиш- 
ком сложно с методической точки зрения, однако можно постро- 
ить эти функции теоретически, в рамках определенной модели 
цветоразличения. Примерами такого типа разложения функции 
цветоразличения на составляющие являются графики на 
рис. 2.5.4 и 2.5.5. 

На одном из них (рис. 2.5.4) функция первого порога цвето- 
различения ЛА (А) разлагается на тоновую и насыщенностную CO- 
ставляющне [12], а на другом (рис. 2.5.5) функция цветоразличе- 
ния показана как производная от двух цветооппонентных систем 
r—g и b—y [59]. 


72 


На рис. 2.5.4 а, б точками показаны пороговые значения раз- 
личения цветового тона, а кружками — пороги различения насы- 
щенности. Сплошная линия на рис. 2.5.46 показывает, что функ- 
цию цветоразличения можно интерпретировать как огибающую 
нескольких простых И-образных составляющих (пунктирные JH- 
нии) — двух тоновых и трех насыщенностных (рис. 2.5.4 а). Tono- 
вые функции имеют максимумы чувствительности (минимальные 
пороги) в сине-голубой (490 нм) 


и желтой (580 нм) областях AA 
спектра, а пасыщенностные в 
желто-веленой (560 нм) и оран- 100 


жево-красной (610 нм). Третья 
составляющая равноярких спект- І 
ральных цветов по насыщенности 
располагается в коротковолновой 30r 
части спектра C максимумом чув- 
ствительности в области 480 нм, 


но в этой же области спектра то- 0 

новые пороги значительно мень- 400 500 600 700 

ше, поэтому эта составляющая Длина волны, нм 

насыщенности существенного 

вклада в функцию цветоразличе- Рис. 2.5.5. Разложение фуикции 

НИЯ He вносит. порогового цветоразличения на 
Совершенно аналогичная кар- Мио и. се жету 

тина приведена на рис. 2.5.5. Взято из Бойнтона [59] 


Здесь функция первого порога 

цветоразличения построена как 

огибающая выходных характеристик 7—6 и b—y каналов. Hc- 
ходные функции, приведенные на рис. 2.5.5, также представляют 
собой, по существу, простые И-образные функции с максимумами 
чувствительности в тех же самых областях спектра, что и функ- 
ции на рис. 2.5.4. . 

Теоретические принципы, лежащие в основе анализа функций 
цветоразличения, представленных на рисунках 2.5.4 и 2.5.5, суще- 
ственно различаются. В первом случае функция цветоразличения 
связывается с центральными механизмами цветового анализа из- 
лучений, характеризующими детекторный уровень цветового ана- 
лизатора в рамках трехстадийной концепции цветового зрения, а 
во втором — C прецентральными, оппонентными механизмами aHa- 
лиза в рамках двухстадийной концепции цветового зрения. Эти 
концепции в общем виде уже рассматривались в историческом 
экскурсе в начале книги и будут более детально рассмотрены 
ниже, в третьей части книги. 

Функция первого порога насыщенности. Рассмотрим следую- 
щий опыт. Пусть фотометрическое поле освещается белым светом 
с интенсивностью Ly. Будем добавлять к белому свету монохро- 
матическое излучение La, пока испытуемый не заметит появление 
хроматичности в поле. Измеряя каким-либо из пороговых мето- 
дов величину ALa, необходимую для обнаружения хроматичности 
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у разиых длин волн, мы сможем построить функцию (Ly+ 
+AL,)/AL,(4). Такая функция, полученная Пристом и Бриквуде 
для двух испытуемых [163], а также Мартином, Уэбертоном и 
Морганом для трех испытуемых, приводится на рис. 2.5.6 [146]. 
Видно, что наименьшее отношение эта дробь имеет для желтых 
цветов спектра, а наибольшее — для синих. 


By + By 
19 B, 
30 
25 AL/L 
042 5x3 К 
20 \ 
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450 500 550 600 650 700 


Длина волны, нм 0,01 1. 00 10000 L 

Рис. 2.5.6. Зиачения первого по- Рис. 2.5.7. Пороговые фуикции 
рога насыщеиности для спект- яркостей AL/L(L) для излуче- 
ральиых стимулов, получениые в иий разного спектрального соста- 
работах Приста и Бриквуде ва (синего, белого, желто-зелено- 
[163] и Мартина и др. [146]. го и красиого), получеиные Kê- 
Взято из Хартриджа [39] нигом и Бродхуном a Взято 

из Федорова [38] 


Совершенно иная картина получается, если процедуру опыта 
изменить, добавляя к спектральному цвету белый, а не наоборот, 
как в предыдущем случае. При такой процедуре отношение 
(Lyw+AL,)/AL, останется константным для разных длин волн. 
Харвич и Джемсон, исследовавшие этот феномен, объясняют ero 
влиянием хроматической адаптации, которая неизбежна, если в 
начале предъявлять хроматическую компоненту смеси [105]. 

Влияние яркости на функцию первого порога насыщенности 
было исследовано Парди [164; 165], который показал, что увели- 
чение исходного уровня яркости белого света, к которому добав- 
ляется хроматический свет, вызывает для некоторых излучений 
(485—605 нм) линейное увеличение дифференциального порога 
(AL,), тогда как для коротковолновых (менее 470 нм) и длинно- 
волновых излучений (более 630 нм) величина порога практически 
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Таблица 2.5.1. 


Влияние интеисивности на величину первого дифференциального порога 
иасыщеиности для моиохроматических излучений 
(no даииым Mapan [164]) 


Интенсивность белого света (троланды) 








№ Длина 
n/n волны (нм) 200 | 300 | 400 | 500 | 600 700 

1 440 1,5 1,9 2,4 2,8 3,4 4,1 
2 455 2,3 3,3 4,6 . 
3 470 6,4 7,6 10,0 12,6 15,0 18,7 
4 485 10,4 15,8 20,0 27,8 35,0 55,0. 
5 505 15,5 25,0 37,3 52,0 60,0 

6 540 16,2 | 312 42/0 60,0 7.0 | 91,0 
7 575 29,0 50,0 92,0 120,0 170,0 230,0 
8 605 18,0 24,6 35,8 49,0 65,0 81,0 
9 630 7,8 10,8 13,3 15,4 18,0 25,5 
10 660 4,0 7,0 8,4 11,0 13,0 13,7 


не меняется. Приведенные в табл. 2.5.1 данные, взятые из работы 
Парди, иллюстрируют это влияние [164]. 

Дифференциальная чувствительность к яркости. Функции диф- 
ференциальной чувствительности к изменениям интенсивности из-. 
лучения были получены исследователями раньше всего. Наиболее 
показательными в этом плане являются данные Кенига и Бродху- 
на [124], измеривших зависимость AL/L от Г для монохромати- 
ческих излучений с разной длиной волны (рис. 2.5.7). Их данные 
показывают, что у этих функций есть общий участок в диапазоне 
интенсивностей примерно 4 лог. ei. где отношение AL/L кон- 
стантно, а за пределами этого участка функции расходятся. 

Расхождение функций, полученных Кенигом и Бродхуном, в 
диапазоне очень малых интенсивностей (менее | лог. ед.) иногда 
интерпретируется как влияние палочкового аппарата сетчатки 
[38]. Кинетика выцветания и восстановления палочкового MAT- 
мента (родопсина) и колбочковых пигментов (эритролаба и хло- 
ролаба) действительно разная. В кинетическом уравнении  3pH-: 
тельных пигментов 


ЧР pP (2.5.1) 
dt ik thle” у 


где Е — константа, характеризующая скорость процессов выцве- 
тания и восстановления пигмента; р — количество невыцветшего- 
пигмента; / — интепсивность света, приводящая к выцветанию. 
пигмента; /о — интенсивность света, которая приводит к выцвета- 
нию 1/6 -той пигмента в секунду. 

Для родопсина &= 400, а для хлоролаба и эритролаба Ё= 120 
[59], что означает существенно большую скорость процессов вы- 
цветания и восстановления у колбочковых пигментов. 

Однако окончательной такую интерпретацию считать нельзя, 
поскольку пока не известны кинетические характеристики циано- 
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лаба (вигмента коротковолновых колбочек). В ‘случае отличия 
константы & в уравнении (2.5.1) для цианолаба от константы для 
других колбочковых пигментов расхождение функции AL/L(L) 
будет означать, что психофизическая функция, устанавливающая 
связь между воспринимаемой яркостью и интенсивностью излуче- 
ния, должна включать в себя в качестве одного нз параметров 
спектральный состав излучения. Далее, при рассмотрении дан- 
ных, основанных на оценках падпороговых различий между из- 
лучениями разного спектрального состава, мы убедимся, что это 
действительно так. 

Небольшое расхождение функций AL/L(L) для высоких уров- 
ней интенсивности, полученное Кенигом и Бродхуном, объясняется 
вторичными факторами стимуляции, такими, как площадь [188] 
или длительность [121] фоновой интенсивности. Стайлс показал, 
что AL/L сохраняется константным вплоть до уровня фона в 
105 кд/м? [195]. 


2.5.2. Надпороговые цветовые различия 


В предыдущем разделе рассматривалась дифференциальная 
чувствительность зрительной системы по отдельным цветовым ха- 
рактеристикам, таким, как светлота, насыщенность, цветовой тон. 
Все рассмотренные выше функции характеризуют чувствитель- 
ность зрительной системы только в одном направлении цветового 
пространства, от одной исходной точки к другой. Так, измерение 
чувствительности к изменению длины волны излучения в одной 
точке спектра, например 490 нм, делается независимо от измере- 
ния чувствительности в любой другой части спектра. Далее необ- 
ходимо отметить, что все эти функции представляют собой функ: 
ции первого порога, т. е. определяется только один, первый шаг B: 
данном направлении. Такой тип измерений можно назвать изме- 
рением локального цветоразличения. 

Теперь мы рассмотрим новый тип цветовых измерений, харак- 
теризующих различение, во-первых, в разных направлениях цве- 
тового пространства и, во-вторых, по всей длине направления, 
определяемого парой цветовых точек. Этот тип измерений можно 
назвать измерением больших цветовых различий или исследова- 
нием глобального цветоразличения. 

Эллипсы Мак Адама. В 1942 г. Мак Адам опубликовал ре- 
зультаты исследования, которое проводилось по заказу «Истман 
Кодак Компани» [139]. Одной из целей этого исследования была 
разработка научного обоснования для получения патента на «жел- 
тый Кодак», который мог бы служить фирменным знаком комна- 
нии. Физические измерения не могли обеспечить однозначного 
определения цвета вследствие феномена метамеричности световых 
излучений разного спектрального состава. Поэтому Мак Адам 
разработал новый подход к решению проблемы, который позво- 
лял бы рещить ее в общем виде, T. e. определять идентичность 
любых двух или более цветов. Подход основывался на выявле- 
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нии общей «единицы цветоразличения», с помощью которой мож- 
но было бы измерить субъективное расстояние между любой па- 
рой цветов в цветовом пространстве. 

Мак Адам выбрал 25 эталонных цветов так, чтобы они пред- 
ставляли все области пространства равноярких апертурных цве- 
тов, и в этих областях измерил дифференциальные пороги разли- 
чения, Для каждой из 25 цветовых точек пороги определялись в 
восьми различных направлениях. Каждое направление задава- 
лось двумя выравненными по фотометрической яркости свето- 
фильтрами. Испытуемый должен был подравнять по хроматично- 
сти две равнояркие половинки двухградусного фотометрического 
поля, на одной из которых предъявлялся эталонный цвет, а на 
другой — смесь из пары цветов, определяющих одно из восьми 
направлений. Мерой дифференциальной чувствительности служи- 
ло стандартное отклонение в серии подравпиваний, полученных 
для одной и той же пары светофильтров. Для представления 
своих измерений Мак Адам использовал хроматическую диаграм- 
му МКО-31. Использование хроматической диаграммы МКО, кро- 
ме удобства представлепия дифференциальных характеристик 
для равноярких цветов, позволяло Мак Адаму одновременно про- 
верить однородность самой хроматической диаграммы МКО-31. 
В случае идеальной однородности хроматической диаграммы раз- 
брос стандартных отклонений подравниваний относительно каж- 
дого эталонного цвета в восьми направлениях, заданных сравни- 
ваемыми цветами, должен был равняться нулю. Следовательно, 
точки, отложенные от эталонного цвета на расстоянии одного 
стандартного отклонения, образовали бы правильный круг, и 
диаметр такого круга для всех эталонных цветов должен был 
равняться константе. В этом случае результаты измерений Мак 
Адама дали бы простую и общую для всех цветов процедуру 
идентификации. Два цвета можно было бы считать идентичными, 
если расстояние между точками, представляющими их на хрома- 
тической диаграмме МКО-31, было бы меньше или равно едини- 
це различения, полученной Мак Адамом. Однако результаты Мак 
Адама показали существенную неоднородность хроматической 
диаграммы МКО-31 — области, образованные точками разброса 
подравниваемых к эталону смесей, имели эллиптическую форму и 
совершенно разные размеры (соотношением 1:30). 

Поэтому Мак Адам построил серию номограмм, которые поз- 
воляли определять метрические коэффициенты в уравнении квад- 
ратичной формы, представляющей AS — субъективное расстояние 
‘между цветами на хроматической диаграмме МКО-31: 


AS? = aj; (Ax)2+ 2а12(АхЛу) + az2 (Ау)?, (2.5.2) 


тде Ах и Ау-— разница координат пары цветов на хроматической 
‚диаграмме xy, Qij — метрические коэффнциенты. 

Для однородной хроматической диаграммы а = 422=1 и @2= 
—0. В данном же случае метрические коэффициенты были так 
сложно связаны с координатами X и у цветовых точек, что ана- 


77 


литической формы для их выражения найти не удалось и Мак 
Адаму пришлось строить свои номограммы. 

На рис. 2.5.8a показаны 25 эллипсов Мак Адама, представ- 
ленных на хроматической диаграмме МКО-31. На рис. 2.5.86 при- 
водятся некоторые из этих эллипсов в более крупном масштабе. 

Опыты Мак Адама знаменуют собой переломный момент в 
истории исследований цветового зрения. С одной стороны, они 
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Рис. 2.5.8a — локусы порогов различения равиоярких He- 

спектральиых стимулов, представленные иа хроматической 

диаграмме MKO-31 (эллипсы Мак Адама). Номер y эл- 

липса соответствует обозначениям в работе Мак Адама 

[139], откуда взяты эти данные. Все эллипсы для нагляд- 
ности увеличены в 10 раз 


дали начало новому направлению исследований цветоразличения, 
связанному с построением многомерных областей чувствительно- 
сти. В работах Брауна и Мак Адама [64], Брауна [62; 63], Мак 
Адама [140] и Вышецкого и Филдера [221] было исследовано: 
влияние на цветоразличение индивидуальных характеристик зре- 
ния, уменьшение поля сравнения, уменьшение уровня яркости, 
включение яркости как еще одной размерности стимулов, т. е. 
построение трехмерных областей дифференциальной чувствитель- 
ности и т. д. С другой стороны, они дали новый метод решения 
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проблемы перехода от пороговых различий к большим, надпоро- 
говым различиям. Эллипсы Мак Адама до настоящего времени 
служат одним из решающих тестов на однородность цветового 
пространства [222; 7]. Но есть еще одна проблема цветоразличе- 
ния, которую также можно проиллюстрировать на результатах 
опытов Мак Адама. 

Неаддитивность цветовых различий. На рис. 2.5.8a, 6, в вели- 
чина эллипсов увеличена по отношению к диаграмме в 10 раз, 
т. е. расстояние от точки эллипса до центра равно 10 станд. откл. 
Мак Адам сделал это лишь для удобства графического представ- 
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Рис. 2.5.86, в — эллипсы № 35 н № 27 из рис. 2.5.8 а, представлен: 

ные в более крупном масштабе. Точки на концах диаметров показы- 

вают расстояние в одно стандартное отклонение от центрального цве- 

та для смеси пары цветовых стимулов, подравииваемой к централь- 

ному. Числа около точек соответствуют номерам фильтров, использо- 
ванных в работе Мак Адама [139] 


ления данных. Но такая операция могла бы иметь содержатель- 
ное значение в случае, если бы хроматическая диаграмма МКО-31 
была бы однородной. Увеличение (или уменынение) диаметра эл- 
липса в п.раз означало бы изменение уровня цветовой толерант- 
ности [7], т. e. изменение величины допуска на ошибку при HACH- 
тификации цветов. Результаты Мак Адама показывают, что хро- 
матическая диаграмма МКО-31 не позволяет осуществлять мет- 
рических операций с межточечными расстояниями, поскольку они 
не сохраняются при изменении направления измерения и при из- 
менении места измерения. Однако, даже если оба условия выпол- 
нялись бы на хроматической диаграмме МКО-31, т. e. области 
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неразличения образовали бы одинаковые окружности, это не озна- 
чало бы еще ее однородности относительно цветовых различий. 
Эти условия необходимы, но недостаточны для определения од- 
нородного цветового пространства. 

Дело в том, что цветовые различия обладают свойством неад- 
дитивности. Это означает, ‘что если мы выберем единицу цветово- 
го различия (например, одно стандартное отклонение по данпым 
подравнивания, как это делал Мак Адам), то 10-кратное увеличе- 
ние этой единицы вовсе не даст 10-кратного увеличения цветового 
различия. 

Мак Адам, исследуя этот феномен, обнаружил, что для малых 
надпороговых различий наблюдается систематическая недооценка 
воспринимаемой величины по сравнению C вычисленной суммой 
нескольких малых различий [141]. Если, например, взять два 
равноярких цвета А и В, смешением этих цветов получить третий 
цвет Б так, чтобы он имел такую же яркость, но отличался по 
хроматичности одинаково от А и от В, то сравнение пары АВ c 
парой АБ или БВ показывает, что различие между цветами А и 
В не будет в два раза большим, чем между цветами А и Б или 
Би В. Иначе говоря, для малых цветовых различий оказывается, 


что 
AAB<AAB+ABB. (2.5.3) 


Это означает, что цветоразличение характеризуется субадди- 
тивностью. Для коррекции субаддитивности цветовых различий 
Мак Адам предложил использовать степенную функцию 


AS = (ZAd)*, (2.5.4) 


где Ad — малое цветовое различие, а k« 1. 

Последующие исследования метрических свойств цветоразли- 
чения в этом направлении были проведены Джаддом [115]. Он 
также получил неаддитивность малых цветовых различий, но с 
другим показателем степени в выраже- 
нии (2.5.4). Сравнение своих резуль- 
татов с результатами Мак Адама [141] 
и других авторов привело его к выво- 
2,0 ду, что степень неаддитивности прямо 
зависит от величины сравниваемых 
единиц. Чем больше исходные ве- 
личины сравниваемых различий, тем 
больше наблюдаемая неаддитив- 
НОСТЬ. 

Сопоставление этих данных с дан- 
ными шкалирования одновременно 
малых, средних и больших цветовых 
Puc. 259. График зависимое. различий в работах Кранца [128], 
различий ор суммы пороговых Измайлова [12], Соколова, Измайлова 

[184] показывает, что степень неадди- 


различий. Оси представлены в К 
радианной мере [12] тивности является однотипной моно» 
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тонной функцией цветового различия как для малых, так и для. 
больших различий. На рис. 2.5.9 приводится график зависимости. 
прямых оценок воспринимаемых различнй от суммы едва замет- 
ных различий, взятый из работы Измайлова [12]. 

В третьей части книги эта модель будет рассматриваться бо- 
лее детально, а сейчас только отметим, что форма этой функции 
свидетельствует о неоднородности феномена неаддитивности. Для 
малых цветовых различий (вплоть до пороговых) неаддитивность- 
почти не проявляется, и здесь показатель степени в выражении 
(2.5.4) будет близок к 1. У средних цветовых различий неадди- 
тивность выражена сильнее и соответственно показатель степени 
в уравпении (2.5.4) должен постепенно уменьшаться, a для наи- 
больших цветовых различий происходит «насыщение» приращения 
функции, здесь увеличение числа порогов практически не меняет 
величины воспринимаемого различия. Это объясняет трудиости, 
с которыми сталкиваются исследователи, когда пытаются приме- 
нять к измерению больших различий методологию, разработанную: 
для измерения пороговых различий [59]. 


2.5.3. Субъективиое цветовое пространство 


Измерение больших цветовых различий. Новая методология’ 
шкалирования цветовых различий сформировалась в 60-х и 
70-х гг. благодаря интенсивному развитию нового направления в- 
математической психологии, называемого многомерным шкалиро- 
ванием (см. гл. 2.2). Интересно отметить, что развитие методов 
многомерного шкалирования оказалось очень тесно связано C HC- 
следованиями цветового зрения. Обширные и разноплановые ис: 
следования цветоразличения предоставляют удобный материал 
для проверки эффективности разрабатываемых в многомерном 
шкалировании алгоритмов. В свою очередь применение различ- 
ных вычислительных алгоритмов к одним и тем же данным цве- 
торазличения позволило выявить некоторые скрытые характери- 
стики структуры цветовых различий. 

Хотя некоторые процедуры измерения надпороговых различий 
между стимулами применяются с незапамятных времен [55], по- 
настоящему, как психофизические методы, они стали разрабаты- 
ваться только в нашем веке, главным образом в работах Стивен- 
са и его сотрудников [190; 191; 192], а также в работах шведской 
психофизической школы [83; 80]. Однако в исследованиях цвето- 
вого зрения эти методы не получили широкого распространения. 
Наиболее известными измерениями такого рода являются функ- 
ции видимой светлоты поверхности, аргументом которых служит 
яркостный коэффициент отражения, меняющийся от нуля (иде- 
альный черпый) до 100% (идеальный белый), а также функции 
насыщеяности монохроматических цветов, аргументом которых. 
является чистота цвета в процентах [222; 160]. Примером типич- 
ного отношения к оценкам больших цветовых различий может" 
служить точка зрения Вышецки и Стайлса — одних из наиболее: 
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‘авторитетных представителей цветовой науки, изложенная в их 
руководстве по цвету [222]: 

<... Как бы ни оценивалась точность суждений об относитель- 
ной величине двух цветовых различий, она значительно уступает 
точности цветового подравнивания ... Когда различия в светлоте 
или хроматичности становятся большими, наблюдателю очень 
трудно оценить их величину. В общем оценка очень больших раз- 
ЛИЧИЙ B цвете представляет малую практическую ценность. Прин- 
ципиальный интерес представляет изучение малых различий и 
различий, которые наблюдатель находит едва заметными или по- 
DOTOBBIMH, поскольку последние могут рассматриваться как есте- 
‘ственные единицы при измерении больших различий» {[299, 
с. 451]. 

Как видно из этой ссылки, существенным недостатком методов 
измерения больших цветовых различий считается малая достовер- 
ность данных. Этот справедливый упрек имеет отношение не 
только к оценкам цветовых различий, но и вообще к методам пря- 
мого оценивания величины стимула [24], а дяя науки о цвете, где 
имеется внушительный массив работ, проведенных колориметри- 
ческими и пороговыми методами, результаты измерения больших 
цветовых различий кажутся особенно незначительными и чаще 
именно поэтому сами методы рассматриваются как второстепен- 
ные. 

Но внимательный анализ данных показывает, что все блестя- 
щие достижения колориметрических и пороговых методов связа- 
ны главным образом с построением частных цветовых функций, 
которые рассматривались в предыдущих разделах книги. В то же 
время существует ряд более общих проблем, которые до настоя- 
щего времени все еще не имеют окончательного решения. 

Одной из таких фундаментальных проблем в психофизике 
цветового зрения является проблема построения однородного цве- 
тового пространства, в котором точки представляют отдельные 
апертурные двета, а расстояния между точками пропорциональны 
‘'воспринимаемым различиям между цветами. 

В западно-европейской и американской литературе для обо- 
:значения этого свойства цветового пространства — быть одинако- 
вым во всех участках относительно воспринимаемых различий — 
‘применяется термин «uniform» — однородное (например, Джадд 
[113]; Джадд и Вышецки [7]; Вышецки и Стайлс [222] — «uni- 
form color scale», «uniform color space»). В отечественной литера- 
‘туре чаше используется термин «paBHOKOHTpacTHoe» (Мешков, 
[21]), поэтому при переводе зарубежной литературы по восприя- 
тию цвета термин «uniform» также переводят как «равнокон- 
‘трастноех (см., например, Джадд, Вышецки [7]). 

В наших работах используется термин «изотропное цветовое 
пространство», чтобы подчеркнуть однородность относительно 
‘цветоразличения во всех направлениях пространства [12; 29]. 

Как показывает опыт, решить эту проблему в традиционных 
терминах колориметрических или пороговых измерений очень ма- 
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ло надежды. Существуют трудности, связанные с предположе- 
нием, которое вслед за Фехнером делает большинство исследова- 
телей, что метрика малых и больших различий одна и та же, и в: 
этом смысле большое различие есть не что иное, как аддитивная 
комбинация малых различий [222; 25]. 

Мы уже видели, что это предположение не соответствует экс- 
периментальным данным. С нащей точки зрения, проблему по- 
строения изотропного цветового пространства надо решать не 
столько по данным о локальной метрике цветового пространства,. 
характеризующей пороговое цветоразличение, но главным обра- 
зом на основе данных о глобальной метрике, которая опреде- 
ляется структурой больших цветовых различий. 

Построение цветового пространства методами многомерного" 
шкалирования. Метод многомерного шкалирования позволяет ис- 
следовать две основные проблемы, возникающие при построении 
цветового пространства, — определение базисной размерности H 
метрики. Как мы увидим ниже, хотя математически эти характе- 
ристики пространства совершенно независимы, в цветовом Mpo- 
странстве они связаны через ограничения содержательного Xa- 
рактера. 

Одну из первых работ по анализу матрицы сходств между 
апертурными цветами провел в 1954 г. Экман [81]. 

14 спектральных стимулов равной интенсивности, полученных 
с помощью фильтров, попарно предъявлялись испытуемым, кото- 
рые оценивали степень качественного сходства в рангах от 0! 
(полное отсутствие сходства) до 4 (идентичность). Оценки сход- 
ства усреднялись и сводились в матрицу (14X14) (табл. 2.5.2). 
Элементы матрицы линейно трансформировались в шкалу от ну- 
ля до единицы, и новая матрица анализировалась с помощью: 
центроидного метода. 

Экман на основе матрицы сходства выделил пять факторов, 
которые он интерпретировал как основные признаки цветового. 
тона: фиолетовый, синий, зеленый, желтый и красный. Построив: 
графики веса фактора (ордината) относительно длины волны сти- 
мулов (абсцисса), Экман получил для этих факторов кривые, ко- 
торые он соотносил с характеристиками цветовых модуляторов: 
сетчатки, полученных Гранитом [6]. 

Интерпретация Экмана была подвергнута критике как слиш- 
ком сложная, и ряд авторов попытались проанализировать дан- 
ные Экмана различными методами многомерного шкалирования, 
Рассмотрим данные Кумбса [72], который вновь проанализиро- 
вал матрицу сходств, полученную Экманом. Из 14 стимулов, ис- 
пользованных Экманом, Кумбс взял только 8, но так, чтобы в них 
входили все цвета, которые трактовались Экманом как основные 
факторы. Цвета, выбранные Кумбсом, отмечены в табл. 2.5.2 до- 
полнительными буквами А, B, C, D, Е, F, С, Н. Для анализа мат- 
рицы сходств Кумбс использовал неметрическую модель много- 
мерного шкалирования, развиваемую Хейсом и Бениетом в 
1956 г., и получил двумерное пространство, в котором круговая 
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последовательность стимулов соответствует изменению длины вол- 
ны (рис. 2.5.10). Вращение данного пространства позволило 
Кумбсу соотнести одну ось пространства с красно-зеленым на- 
правлением, а другую — с желто-синим, что хорошо согласуется с 
оппонентной структурой цвета. Кумбс делает вывод о достаточно- 
сти двумерного евклидова пространства для описания данных 
цветоразличения. Аналогичные результаты получил Шепард 
[177] при анализе матрицы сходств Экмана неметрическим мно- 
гомерным шкалированием. Расположение 14 цветовых . точек в 
двумерном евклидовом пространстве, которое получил Шепард, 
так же, как и в работе Кумбса, имеет явную оппонентную струк- 
туру (рис. 2.5.11). Четыре фактора — «красный», «зеленый», «си- 
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Рис. 2.5.10. Конфигурация цве- Рис. 2.5.11. Конфигурация цвето- 

товых точек в двумерном евк- вых точек в двумерном евклидо- 

лидовом пространстве, полу- вом пространстве полученная 

ченная Кумбсом [72] в ре- Шепардом [177] в результате 

зультате анализа данных Эк- анализа данных Экмана [81] 
мана [81] 


ний» и «желтый» — организованы в две биполярные системы, 
причем «синий» фактор включает в себя и синие и фиолетовые 
цвета. Однако результаты Кумбса и Шепарда не так отличаются 
от результатов Экмана, как это кажется на первый взгляд. 
В частности, основные характеристики цвета, выделенные здесь 
(красный, зеленый, сипий, желтый), такие же, как у Экмана, и 
лишь организованы более компактным образом в биполярной си- 
стеме координат. Что касается пятого фактора, то его действие 
элиминировать можно только в неметрическом престранстве, ко- 
торое строили Кумбс и Шепард, a в случае линейного метриче- 
ского решения, которое проводил Экман, его влияние остается до- 
вольно значимым. 

Это иллюстрируется в работе Стоун и др. [196], в которой 
была несколько модифицирована обработка исходных данных 
Экмана. Усредненная матрица сходств (AXN), где n— число CTH- 
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мулов, с единицами по главной диагонали трактовалась как MHO- 
жество я-столбцовых векторов, каждый из которых состоит из и 
компонент. Попарный коэффициент корреляций между всеми век- 
торами дает n(n—1)/2 корреляций. Они представляют собой мат- 
рицу корреляционных сходств. Оценки корреляционного сходства 
показывают полное тождество (при r=1), отсутствие сходства 
(r=0) и противоположность как систематическое несходство 
(r——1). Полученная матрица сходств отличается oT обработки 
Экмана тем, что она выявляет не только положительную Koppe+ 
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Рис. 2.5.12. Функции. зависимости Рис. 2.5.13. Положение цветовых то- 
коордииат трехмерного евклидова чек в трехмерном евклидовом про- 
пространства от длины волны странстве, полученном Шепардом и 
спектрального цвета, полученные Кэрроллом [180] в результате ана- 
Стоуном и др. [196] в результате лиза даиных Бойнтона и Гордона 

анализа данных Экмана [81] [60]. Номера точек соответствуют 


последовательности длин волн спек- 
тральных цветов от 440 до 660 нм. 
с шагом в 10 нм 


ляцию, но и отрицательную тоже. Матрица корреляционных 
сходств обрабатывалась методом главных компонент, и было вы- 
делено три фактора. При этом два из них были биполярными. По 
первому фактору разводились красные и зеленые стимулы, а по. 
второму — синие и желтые. Третий фактор имел сходство с фак- 
тором «фиолетовый» у Экмана, однако косое вращение этого фак- 
тора позволило интерпретировать его иначе. После этого враще- 
ния был построен график зависимости весов по трем факторам 
от длины волны (рис. 2.5.12). График показывает качественное 
сходство кривых с оппонентными характеристиками цветового 
зрения по Харвичу и Джемсон [105]. Первый фактор интерпрети- 
руется как красно-зеленая характеристика, второй — как сине- 
желтая, а третий — как бело-черная. Работы по анализу матрицы 
сходств Экмана различными методами показывают в общем не- 
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противоречивые результаты [81]. Линейное решение приводит к 
пяти факторам — красный, зеленый, желтый, синий и фиолетовый 
(или белый), которые могут быть организованы в трехмерном 
пространстве в биполярную систему декартовых координат. Не- 
метрическое решение дает более простое двумерное пространство, 
организованное из четырех факторов, но это происходит за счет 
ослабления соответствия с исходными данными. 

Вопрос базисной размерности цветового пространства специ- 
ально рассматривался Крускалом, который анализировал немет- 
рическим многомерным шкалированием данные по цветоразличе- 
нию стимулов равной яркости, но разного цветового тона и насы- 
щенности. Варьируя показатели степени (р) в выражении, харак- 
теризующем метрику пространства от | до 5, Крускал определил, 
как мы уже говорили выше, что наилучшее соответствие исход- 
ным данным дает метрика с р=2,5 [133; 134]. 

То есть размерность субъективного пространства цветоразли- 
чения для цветов равной яркости может оказаться больше двух. 

Основательное подтверждение этого положения можно найти 
в работе Шепарда и Кэрролла, в которой как один из частных 
вопросов рассматривалась проблема определения базисной раз- 
мерности субъективного пространства цветоразличения равнояр- 
ких цветов [180]. Эту проблему авторы рассматривали на осно- 
вании одной серии экспериментальных данных Бойнтона и Гордо- 
на [60]. Мы подробно остановимся на этих опытах, поскольку по- 
лученный Бойнтоном и Гордоном экспериментальный материал 
будет анализироваться нами в дальнейшем с различных точек 
зрения и в результате этого анализа будут сделаны существенные 
выводы о структуре субъективного пространства цветоразличения. 

Бойнтон и Гордон [60] исследовали зависимость цветоразли- 
чения от яркости стимулов у трех нормальных испытуемых мето: 
дом называния цветов. Испытуемым предъявлялись 23 монохро- 
матических стимула с длиной волны от 440 до 660 нм, с шагом в 
10 нм. Испытуемые должны были произвести классификацию сти- 
мулов по четырем цветовым классам с названиями: синий, зеле- 
ный, желтый, красный. Если стимул оценивался как промежуточ- 
ный между двумя классами, TO он назывался двойным назва- 
нием, например, «сине-зеленый», причем на первое место стави- 
лось то название, цвет которого в стимуле был субъективно более 
выражен. При обработке результатов всем классам приписыва- 
лись веса в зависимости от места. Если стимул принадлежал 
только к одному классу, то соответствующему названию для это- 
го стимула приписывался вес 3, если для обозначения стимула 
использовалась комбинация из двух названий, как в примере с 
сине-зеленым цветом, то первому классу «синий» приписывается 
вес 2, а второму классу «зеленый» — вес 1. Стимулы предъявляют- 
ca по 25 раз каждый, и взвешенная частота отнесения стимула к 
каждому из классов служит мерой субъективной оценки стимула. 
Откладывая по оси абсцисс длину волны стимула, а по оси орди- 
нат меру субъективной оценки по данному классу, Бойнтон и 
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Гордон строили функцию называния цветов. Меняя яркость сти- 
мулов на двух уровнях 100 и 1000 тролланд, Бойнтон и Гордон 
могли судить по изменению функции называния цветов о зависи- 
мости цветоразличения от уровня яркости. 

Для того чтобы применить к этим данным аппарат многомер- 
ного шкалирования, Шепард и Кэрролл рассматривали каждый 
стимул как вектор называний (см. гл. 2.2). Компонентами векто- 
ра служили взвешенные частоты называний. Число компонентов 
определяется числом классов, поэтому все векторы были в дан- 
ном случае четырехкомпонентными. Между векторами вводилась, 
некоторая мера близости («сити-блок» в одном случае и евклидо- 
ва мера в другом) и вычислялись все попарные близости. Матри- 
ца этих п (n—1)/2 близостей, где п — это число стимулов, вы- 
числялась для данных на уровне яркости в 100 тролландов,. 
усредненных по трем испытуемым. Полученная матрица анализи- 
ровалась различными методами многомерного шкалирования. 
Было показано, что пространственная модель не зависит от вы- 
бранной меры близости между векторами: реакций. Решение, ко- 
гда исходные различия интерпретировались в евклидовой метри- 
ке, не отличалось от решения, когда эти же различия интерпрети- 
ровались в «сити-блок» метрике. Кроме того, пространственная 
модель оказалась независимой и от используемого для анализа 
алгоритма многомерного шкалирования. Эти результаты привели 
авторов к выводу о существовании жесткости структуры npo- 
странства цветоразличения. 

При этом оказалось, что в зависимости от того, какой прини- 
мали критерий приближения межточечных расстояний к исходным 
мерам близости, менялась размерность полученного пространства, 

В случае требования глобальной линейности между исходны- 
ми мерами близости и межточечными расстояниями минимальная 
размерность полученного евклидова пространства равнялась. 
трем. В трехмерном пространстве 23 точки, представляющие мо- 
нохроматические цвета, располагались так, что линия, соединяю- 
Wad лоследовательно от первого до двадцать третьего стимула, 
образовывала одномерную криволинейную траекторию с изгиба- 
ми в области синего цвета, зеленого и желтого (рис. 2.5.13). 

Поскольку Шепард и Кэрролл ориентировались на физиче- 
скую переменную в стимуляции, а в данном случае это была 
только длина волны, то трехмерное решение не совмещалось с 
такой интерпретацией. 

Ограничив отношение между исходными данными и межточеч- 
ными расстояниями требованием глобальной монотонности, Ше- 
napa и Кэрролл для этих же данных получили уже двумерное 
пространство (рис. 2.5.14). И в этом случае все точки явно лежа- 
ли на единственной кривой, изгибы которой приходились на те 
же самые области синего, зеленого и желтого цветов. А когда ус- 
ловие глобальной мопотонности было заменено условием локаль- 
ной монотонности, все точки удалось расположить на прямой ли- 
нии. Это единственное измерение можно было интерпретировать. 
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как субъективную характеристику физической переменной — дли- 
ны волны стимула (рис. 2.5.15). 

Анализируя полученные результаты, Шепард и Кэрролл обра- 
щают внимание на реципрокные отношения между простотой са- 
мого пространственного представления исходных данных и про- 
стотой той связи, которую устанавливает это представление с ис- 
ходными данными. В первом случае более сложное трехмерное 
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Рис. 25.14. Траектория Рис. 2.5.15. Траектория спектральных 
спектральных цветов B ABY- цветов B одномерном евклидовом про- 
мерном евклидовом прост- странстве (ось абсцисс внизу), полу- 
ранстве Обозиачения те ченном Шепардом и’ Кэрроллом [180] 

же, что и на рис. 2.5.13 в результате анализа данных Бойнтона 


и Гордона [60]. Графики характеризу- 
ют зависимость частот называння OC- 
новных цветов (R, С, B, У) от положе- 
ння цветевых точек на одномерной 

шкале , 


решение имеет преимущество линейной связи с исходными дан- 
ными, тогда как самое простое одномерное решение платит за 
свою экономичность крайней нелинейностью связи с исходными 
данными. 

К приведенным выше положениям необходимо добавить еще 
один содержательный критерий определения истинной размерно- 
сти субъективного пространства — критерий нейрофизиологиче- 
ской интерпретации полученных результатов. В этом смысле 
представлястся маловероятным существование единственного сен- 
сорного механизма, функционирующего по такому сложному 
принцнпу, как это определяется одномерным решением. Многочис- 
ленные данные по работе цветового анализатора скорее говорят 
о наличии нескольких, HO в общем-то простых и однотипно функ- 
ционирующих механизмов, как это предполагается в трехмерном 
решении. 

Однако трехмерное решение сталкивается с существенной 
трудностью при традиционной интерпретации субъективных  Xa- 
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рактеристик аппертурных цветов. Общепринятое представление 
состоит в том, что равнояркие цвета характеризуются только 
двумя независимыми субъективными переменными — это, напри- 
мер, цветовой тон и насыщенность или две хроматические оппо- 
нентные системы и т. д. 


2.5.4. Неевклидовость цветового пространства 


Рассмотренные в предыдущих разделах данные различения 
апертурных цветов обнаружили существенную неевклидовость 
цветового пространства. Во-первых, данные локального цвето- 
различения, полученные Мак Адамом [139; 140], Брауном и Мак 
Адамом [64], Райтом [219] и другими авторами в аналогичных 
работах, показывают, что области дифференциальной чувстви- 
тельности в пространстве равноярких цветов не могут быть пред- 
ставлены евклидовой квадратичной формой, а только в виде по- 
верхности, имеющей ненулевую гауссову кривизну. 

Во-вторых, исследования соотношения между едва заметными 
и надпороговыми различиями (Мак Адам [141]; Джадд, [115]; 
Измайлов [12]) выявляют нелинейность этого соотношения, вы- 
званную неаддитивностью цветоразличения. 

В-третьих, данные глобального цветоразличения (Крускел 
[133; 134]; Шепард и Кэрролл [180], Измайлов [12]) показы- 
вают, что условие глобальной линейности пространства цветораз- 
личения по отношению к воспринимаемым различиям между цве- 
тами неизбежно приводит к увеличению размерности евклидова 
цветового пространства. 

Согласование этих разнообразных данных оказывается воз- 
можным в рамках сферического пространства цветоразличения, 
полученного в работах Соколова и др. [28; 30], Измайлова, Соко- 
лова [16], Измайлова [12], Соколова, Измайлова [29]. Рассмот- 
рим две серии экспериментов по надпороговому различению, про- 
анализированных методом многомерного шкалирования. 

Цветовое пространство монохроматических излучений. 
В табл. 2.5.3 приведены оценки попарных различий между 16 мо- 
похроматическими цветами и белым, полученные в работе Из- 
майлова [12]. Монохроматические стимулы создавались с по- 
мощью узкополосных интерференционных фильтров, а ахромати- 
ческий стимул — с помощью фотопленки с коэффициентом пропус- | 
кания, примерно одинаковым для всех длин волн от 400 до 
700 нм. Все цветовые стимулы были выравнены по светлоте и 
предъявлялись испытуемым последовательными парами, каждая 
пара по 15 раз. Эти оценки представляют собой суммарную вели- 
чину по 10 предъявлениям, усредненную по трем испытуемым. 

Анализ матрицы различий проводился метрическим методом 
многомерного шкалирования по алгоритму Торгерсона [203]. 
Этот анализ подтвердил, что при заданном условии глобальной 
линейности между исходными оценками цветовых различий и 
межточечными расстояниями в цветовом пространстве (т. е. усло- 
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вии полной однородности цветового пространства относительно 
различий} решением может быть только трехмерное евклидово 
пространетво. В последнем столбце табл. 2.5.3 приводится соб- 
ственные значения матрицы, которые характеризуют вклад каж- 
дой из осей n-MepHoro евклидова пространства в структуру цве- 
товых различий. Теоретически минимальная размерность действи- 
тельного евклидова пространства определяется числом положи- 
тельных собственных значений, однако вследствие случайных 
ошибок в исходных данных дополнительно могут появиться не- 
большие (положительные или отрицательные) собственные значе- 


i, 





Рис. 2.5.16. Положение цветовых точек, представляющих монохромати- 

ческие стимулы от 425 до 675 нм и белый цвет в трехмерном евклидо- 

вом пространстве: а — проекция точек на плоскости ХХг; б — проек- 

ция точек на плоскость Х.Хз. Длина волны для каждой цветовой точки 
приводится в табл. 2.5.3 


ния, поэтому размерность определяется только по числу больших 
собственных значений. По данным табл. 2.5.3, видно, что таких 
значений только три, они на порядок превышают остальные соб- 
ственные значения. При таком большом формальном вкладе 
третьего измерения в структуру равноярких цветов пренебречь им 
можно было бы только в случае наличия веских содержательных 
аргументов против. Но содержательный анализ полученной кон- 
фигурации с точкн зрения ее цветовых характеристик показы- 
вает, что третье измерение является психофизически значимой 
цветовой составляющей. 

Это иллюстрируется проекцией цветовых точек на две плоско- 
сти трехмерного евклидова пространства Х,Х› и ЛХ 
(рис. 2.5.16a,6). На плоскости Х,Хз траектория цветовых точек 
точно соответствует расположению цветов на круге Ньютона, 
представленном на рис. 1.2. Это означает, что первые две коорди- 
наты евклидова пространства определяют цветовой тон стиму- 
лов. Проекция точек на плоскость X;X3 показывает, что третья 
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ось евклидова пространства характеризует ахроматическую со- 
ставляющую цвета: наибольшее значение этой координаты имеют: 
белый и желтые цвета спектра (точки 17, 9 и 10), а наименьшее 
значение — красные цвета (точки 14, 15, 16), имеющие почти ну- 
левую ахроматическую компоненту. Таким образом, не только 
цветовой тон определяется двумя евклидовыми координатами, но. 
и изменение цветовой насыщенности также определяется двумя 
взаимоортогональными направлениями в евклидовом простран- 
стве: одно из них представлено радиальным направлением на 
плоскости Х!Х, а другое — направлением оси Xs. 

Сферичность цветового пространства. Главной особенностью 
приведенной Ha рис. 2.5.16а,б конфигурации цветовых точек SB- 
ляется то, что они заполняют не все евклидово пространство, а 
образуют в нем поверхность постоянной положительной кривиз- 
ны — сферическую поверхность. 

Доказательство сферичности полученной многомерным шкали- 
рованием конфигурации точек заключается в том, чтобы показать, 
что для заданной конфигурации точек всегда можно найти  reo- 
метрический центр, т. е. точку, которая расположена па одинако- 
вом расстоянии от всех имеющихся цветовых точек. При этом 
между исходными оценками различий и межточечными расстоя- 
ниями должна сохраняться высокая степень линейной корреля- 
ции. Поскольку расстояния от центра сферы до каждой точки по- 
лучены из экспериментальных данных, они могут флуктуировать . 
вследствие ошибок в оценках испытуемых. Поэтому на практике 
ищется такая точка в качестве центра сферы, для которой раз- 
брос этих расстояний (радиусов) минимален. Для поиска приме- 
няется итерационная процедура, которая минимизирует стандарт- 
ное отклонение радиусов, вычисляемых на каждом шаге, от сред- 
него радиуса. В качестве начальной точки берется центр тяжести‘ 
исходной конфигурации. После нахождения оптимального в ука- 
занном смысле центра вся конфигурация точек линейно сдвигает- 
ся так, чтобы центр сферы совпадал с началом осей координат. 
Разброс радиусов измеряется коэффициентом вариации в процен- 
тах отношения стандартного отклонения к среднему радиусу. 

Таким образом, сферичность оценивается по TOMY, насколько“ 
малая вариативность радиусов может быть получена при макси- 
мально возможном коэффициенте корреляции между исходными 
ойенками различий и межточечными расстояниями. Приведенные 
в табл. 2.5.4 данные показывают, что разброс радиусов, т. е. «тол- 
щина» сферического слоя, в котором расположены цветовые точ- 
ки, менее 8% от среднего радиуса. Учитывая высокий коэффици- 
ент корреляции (0,995) и величину разброса самих оценок меж- 
стимульных различий, которая достигает 10—20% от средней. 
оценки [184; 24], можно утверждать, что полученная конфигура- 
ция точек действительно располагается на поверхности сферы в. 
трехмерном евклидовом пространстве. 

Вращение цветового пространства. Полученная система коор- 
динат цветового пространства не связана в многомерном шкали- 
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рованињ с конфигурацией точек, поскольку аиализ даиных прово- 
дится в терминах расстояний, которые в евклидовом пространстве 
не зависят от выбранной системы координат (см. гл. 2.2). Выбор 
‚ системы координат при построении сферического цветового npo- 
странства определяется дополнительными ограничениями, KOTO- 
рые следуют из цветооппонентной характеристики цвета [16; 12; 
29]. Для введения этих ограничений предлагается использовать 
феномен константных тонов спектра, которые рассматриваются 
как геринговские «чистые» цвета — «синий» (465 нм), «зеленый» 
(500 нм), «желтый» (575 нм) и «красный» (смесь 440 и 675 нм). 


Значение координат 
Цветовой коэффициент 





450 550 550 400 500 500 700 

Длина Волны, HM Длина волны, HM 
“Puc, 2.5.17. Функции трех декарто- Puc. 2.5.18. Цветооппонентные 
вых координат цветовых точек в функции (7—6) и (8—5), полу- 
зависимости от длины волны стиму- ченпые в работе Харвича и 
лов, полученные в работе [14] Джемсон [105] методом кансил- 


ляций. Ахроматическая фуикция 
(Wh—Bk) получена как фотопи- 
ческая кривая видиости 


‚Эти «чистые» цвета образуют две цветооппонентные пары, KOTO- 
рые могут определять направление двух взаимоортогональных 
осей цветового пространства X, и X». Если, например, первую ось 
пространства ориентировать по красному и зеленому константным 
тонам спектра, то вторая ось должна-быть ориентирована  COOT- 
ветственно по синему и желтому константному тонам. 

Для получения единственного решения в трехмерном евклидо- 
вом пространстве достаточно определить только три точки по от- 
ношению к искомой системе координат. Для приведенных в 
табл. 2.5.3 данных это несложно сделать, например, по стимулам 
c длиной волны 486, 575 и 650 нм. Полученные в результате Ta- 
кого вращения координаты цветовых точек в трехмерном евкли- 
довом пространстве приведены в табл. 2.5.4. 

На рис. 2.5.17 показаны функции, которые характеризуют по- 
‚лученные оси координат относительно монохроматических излуче- 
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ний равной яркости, Две из них — Ху и Хз — согласуются с kpac- 
но-зеленой и сине-желтой оппонентными функциями, полученны- 
ми в работе Харвича и Джемсон [105] и приведенными на 
рис. 2.5.18. Третья функция — Хз представляет собой характери- 
стику, обратную функции насыщенности спектральных цветов, по- 
лученной в работе Мартина и др. [146]. В связи с этим она по- 
лучила название функции белизны равнояркого слектра [13]. 
Нормирование цветовой сферы. Особое внимание необходимо- 
обратить в данном случае на отсутствие систематических сдвигов. 
в флуктуации радиусов цветовых точек (табл. 2.5.4), Это озна- 


Таблица 2.5.4 


Координаты цветовых точек в трехмерном евклидовом пространстве 
и показателн сферичности цветового пространства 




















лина 
p д Pr) b X X; Xs R 
1 425 10,5 —43,0 13,4 46,2 
2 440 4,2 —42,4 13,4 44,7 
3 450 —3,4 —42,3 17,0 45,7 
4 460 —5,8 —43,8 20,2 48,6 
5 466 —10,9 —41,2 18,4 46,4 
6 590 —36,6 5.5 14.1 39.6 
7 525 —35,7 8,4 18,0 40,9 
8 554 —24,9 14,4 28,5 40,1 
9 570 —5,0 91,4 43.1 48,4 
10 575 3,1 22,8 45,8 51,2 
11 600 16,7 22,2 33,5 43,5 
12 613 32,6 18,8 17,0 41,3 
13 625 39,5 13,7 13,5 43,9 
14 635 44,0 8,0 6,6 45,2 
15 650 44.5 6,0 5.9 45,3 
16 675 43.7 3,8 8.1 44,0 
I7 Белый 0,44 —0,6 51,2 51,2 
Средний радиус 45,1 
Стандартное отклоиение . 3,5 
Коэффициент вариации, 96 7,8 
Коэффициент корреляции 0,995 


чает, что этими флуктуациями можно пренебречь как ошибками, . 
связанными со случайными помехами в экспериментах. Нормиро- 
вание координат цветовой точки по ее радиусу позволяет пред- 
ставить все цвета точками на поверхности едипичной сферы: 
2 au y2 2 
Mit 5 = 1, 
где 
Xia р 
Xi i=l, 2, 3, А1, 9, ..., n. (2.5.5). 
Ri 
Сферическое пространство смешанных цветов. Результаты 
шкалирования надпороговых различий между смешанными цвета- 
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‘ми описываются в работах Соколова и Измайлова [184; 29]. Цве- 
-товые стимулы формировались на экране цветного телевизора пу- 
тем комбинации напряжений на трех электронных пушках кине- 


Таблица 2.5.5 
Матрица субъективных различий (среднее по 15 испытуемым) 


PEELE EE EEE 


Название цвета № 3 





























`Синий 11 42 60 60 61 68 73 76 57 47 52 62 
Голубой 34 58 60 57 61 72 75 56 50 50 55 
`Сиие-зеленый 36 41 42 50 60 66 56 47 49 33 
Зеленый 18 29 55 68 68 67 63 68 46 


1 
2 
3 
4 
Зелено-желтый 5 19 54 63 69 67 67 62 43 
Желто-зеленый 6 37 52 56 54 51 58 29 
7 
8 


Желтый 24 32 43 44 44 36 
Оранжевый 8 45 45 48 53 
Красный 9 43 49 44 53 
Пурпурно-красиый 10 22 12 48 
Пурпурно-синий ul 7 33 
Пурпурный 12 44 
Белый 13 


Таблица 2.5.6 


Координаты цветовых точек в евклидовом простраистве 
{среднее по 15 испытуемым) 














Название цвета | № | X, Xa | Xs R 
: Cuunit 1 14,6 37,5 10,9 41,7 
Голубой 2 15,2 34,0 13,2 39,5 
Сине-зеленый 3 19,6 11,6 32,7 39,9 
Зеленый 4 32,7 —14,6 29.1 46,1 
Зелено-желтый 5 29,1 — 14,5 33,8 46,9 
Желто-зеленый 6 15,2 —16,7 35,6 42,2 
Желтый 7 — 16,1 —14,0 32,6 38,9 
Оранжевый 8 —30,8 —15,6 23,4 41,7 
Красный 9 —35,1 — 16,8 21,6 44,5 
Пурпурно-красный 10 —2R,1 16,8 32,2 44,8 
Пурлурно-синий l1 —17,1 20,2 35,3 14,1 
Пурпурный 12 —22,7 21,7 32,9 45,5 
Белый 13 1,8 1.3 44.4 44,5 
Средний радиус 43,1 
: Стандартное отклонение 2,6 
Коэффициент вариации, 96 6,1 
Коэффициент корреляции 0,983 


.скопа. Оценки попарных цветовых различий, усредненные по 
15 предъявлениям каждой пары, приводятся в табл. 2.5.5. Про- 
странство цветоразличения, полученное в результате анализа 
‚матрицы различий метрическим методом многомерного шкалиро- 
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вания, по своей структуре совершенно идентично пространству 
монохроматических иветов. Смешанные цвета располагаются так- 
же па поверхности сферы в трехмерном евклидовом пространстве, 
и их положение согласуется с законами смешения цветов 
(табл. 2.5.6, рис. 2.5.19). 

Сферическое цветовое пространство, построенное по данным 
«называния цветов». К аналогичным результатам приводит TAK- 
же анализ методом многомерного шкалирования данных называ- 
ния цветов. Рассматривая ра- 
нее исследование Шепарда и 
Кэрролла [180], мы уже виде- 
ли, что условие глобальной 
линейности, накладываемое на 
связь межточечных расстояний 
с исходными мерами «близо- 
стей» между цветами, приво- 
дит к трехмерному решению. 
Однако точки, представляю- 
щие монохроматические цвета, 
располагаются в трехмерном 
пространстве на одномерной 
кривой; они упорядочены в со- 
ответствии с последователь- 
ностью длин волн в спектре 
{рис. 2.5.13). В работе Измай- 
лова показано, что точки этой Puc. 2.5.19. Сравнение конфигурации 
кривой c большой точностью смешаиных цветов (кружки), получен- 


_ ных по прямым оценкам цветовых раз- 
описываются уравнением сфе личий, с монохроматическими цветами 


ры в трехмерном евклидовом (точки), полученными методом называ- 
пространстве (табл, 2.5.7 и ния. Рисунок представляет проекцию 
рис. 2.5.19) [12; 14]. В работе точек в трехмерном евклидовом прост- 


14 техн ранстве на плоскость Х:Хг. Кружками 
ua exHHKa, предложенная представлены данные из работы Соко- 


Шепардом и Кэрроллом, при- лова и Измайлова [184], а точками — 
менялась к данным называния данные из работы Измайлова [12] 
цветов, среди которых были не 
только монохроматические, HO 
и белые цвета разной яркости. Исходные данные, полученные ме- 
тодом называния цветов, отличались от данных Бойнтона и Гор- 
дона тем, что для классификации применялось не четыре класса 
(красный, желтый, зеленый, синий), а пять — был добавлен еще 
один класс названий (белый). Кроме того, при классификации 
позволялось использовать не только одинарные или двойные ком- 
бинации названий («краспый» или «желто-красный»), но и трой- 
ные (например, «желто-бело-красный» или «бело-сине-зеленый» 
ит д.). | 

Результаты этого исследования (более детально они рассмат- 
риваются ниже в разделе 4.3.4) показали, что цвета, различаю- 
щиеся одновременно по тону, насыщенности и светлоте, можно 
расположить только в четырехмерном евклидовом пространстве, 
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Таблица 2.5.7 


Координаты точек в евклидовом трехмерном простраистве 
(100 троланд, среднее по трем испытуемым) [60] 

















An Не м) Xx X: X, | R 

1 440 16,7 —41,7 10,2 46,1 

2 450 15,3 —44,1 10,9 47,9 

3 460 9,8 —56,4 13,2 58,8 

4 470 —1,1 —61,3 16,5 63,5 

5 480 —7,8 —50,2 16,6 53,5 

6 490 —19,4 —32,7 18,2 42,2 

7 500 —35,3 —12,4 15,9 40,7 

8 510 —44,7 7,1 19,2 49,2 

9 520 —42,4 16,1 23,8 51,8 

10 530 —~39,3 16,1 26,4 50,0 
11 540 —36,8 16,7 30,4 50,6 
12 550 —32,5 16,3 33,2 49,2. 
13 560 —27,0 17,0 40,5 51,6 
14 570 —14,5 18,6 50,4 55,7 
15 580 —2,6 19,1 52,5 66,0: 
16 590 11,9 21,1 51,7 57, 1 
17 600 23,0 20,8 40,3 50,9: 
18 610 28,6 21,2 31,6 47,6 
19 620 35,3 21,4 19,6 45,7 
20 630 39, 1 21,3 11,9 46,1 
21 640 41,2 20,6 6,56 46,6 
22 650 45,2 20,5 —0,7 49,7 
23 660 46,1 19,6 —3,9 50,2 
Средний радиус 50,4 
Стандартное отклоненне 5,2 
Коэффициент вариации, % 10,4 
0,99 


Коэффициент корреляции 


если исходить, как и для равноярких цветов, из условия линейно-- 
го соответствия между цветовыми различиями и межточечными. 
расстояниями. Множество всех цветовых точек, как и в случае: 
равноярких цветов, располагалось на поверхности трехмерной. 
сферы так, что одна сферическая координата точки соответствова- 
ла цветовому тону, другая — цветовой насыщенности, и третья — 
светлоте цвета. Каждое подмножество равноярких цветов в четы- 
рехмерном евклидовом пространстве располагалось в трехмерном. 
евклидовом подпространстве, изоморфном трехмерному простран- 
ству, полученному отдельно для равноярких цветов. На 
рис. 2.5.20а приводится проекция всех цветовых точек, и монохро- 
матических и белых в том числе, на плоскость двух первых (хро- 
матических) координат четырехмерного евклидова пространства, 
аналогично данным, полученным по оценкам прямых цветовых. 
различий и по данным называния цветов для равноярких цветов. 
(рис. 2.5.19). 

Цветовые точки, представляющие один и тот же монохромати- 
ческий стимул на разных уровнях яркости, могут существенно 
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Рис. 2.5.20. Положение монохрома- 
тических цветов и белого цвета раз- 
личной яркости в четырехмерном 
евклидовом пространстве: а — про- 
екция на плоскость хроматических 
осей цветового пространства анало- 
гнчно рисункам 2.5.19 и 2.5.16 a. 
Каждая линия связывает монохро- 
матические цвета одного уровня яр- 
кости [14]; 6 — проекция на плос- 
кость двух ахроматических осей HBe- 
тового пространства аналогично ри- 
сунку 2.5.22. Каждая линия связы- 
вает цвета одной длины волны (или 
белый цвет), но разной яркости 








484 - длина Волны, нм 
о- 200 


различаться по своему положению в хроматическом подпростран- 
стве (например, точки, представляющие стимул с длиной волны 
570 нм, или 490 нм ua рис. 2.5.20 а), а могут и сливаться в одну 
точку (например, для стимулов с длиной волны 650 нм, или для 
нейтральных цветов, которые спроецированы в точке пересечения 
осей координат). Но независимо от этого они по своим ахромати- 
ческим характеристикам могут также различаться или не разли- 
чаться, как это иллюстрируется рисунком 2.5.206, где показана 
проекция мопохроматических цветов и белого разных уровней ap- 
кости на плоскость ахроматических координат четырехмерного 
цветового пространства. 

Таким образом можно сделать вывод, что цветоразличение ха- 
рактеризуется достаточно сложной структурой и не может рас- 
сматриваться в рамках каких-либо частных цветовых характери- 
стик, например, только тона и насыщенности, или только цветооп- 
понентных функций и т. д. При анализе цветоразличения необхо- 
димо учитывать структуру всего цветового пространства, вклю- 
чающего все характеристики алертурных цветов. 

Возможность такого общего подхода к построению цветового: 
пространства дает метод многомерного шкалирования больших 
цветовых различий. Преимущества этого подхода заключаются HC 
только в системности описания цветоразличения, но и в сущест- 
венной апостериорности полученного решения. При построении 
цветового пространства исследователь исходит только из одного: 
условия — глобальной линейности между цветовыми различиями: 
и межточечными расстояниями. 


2.5.5. Неевклидовость ахроматического пространства 


Основной ахроматической составляющей апертурного цвета 
является светлота. Диапазон ее изменения от ослепительно APKO- 
го цвета до очень темного вмещает в себя значительно больше 
дифференциальных порогов (~300 е.з.р.), чем диапазон измепе- 
ний цветового тона (=150 е.з.р., включая пурпурные) или насы- 
щенности (от 10 до 30 е.з.р.). Основываясь на характеристиках 
дифференциальной чувствительности (рис. 2.5.7), Фехнер вывел 
психофизическую функцию светлоты в виде 


B=alogL+b. (2.5.6) 


Шкалировапие надпороговых значений стимулов, которое при- 
менил Стивенс [190; 191], a вслед за ним и другие исследовате- 
ли (Экман и др. [83]), дало результаты, представляющие He ло- 
гарифмическую, а степенную функцию: 


B-nL^4- m. (2.5.7) 


Эта фуикция показана на рис. 2.5.21. Ee оси заданы B логарифми- 


ческих координатах. 
Расхождение между двумя психофизическими функциями вы- 
звало оживленные дискуссии и попытки выяснить, какая из них ĜO- 
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лее точно описывает феноменологию зрения. Однако большое 
число экспериментальных исследований проблемы не дало желае- 
мого результата. В связи с этим возникла идея рассматривать их 
как частные случаи некоторой более общей характернстики зре- 
ния, выражаемой в виде обобщенной психофизической функ- 
ции [8]. 

Несколько иное решение проблемы предлагается в работе Со- 
колова и Измайлова [29]. Оно основано на том же самом подхо- 
де многомерного шкалирования больших цветовых различий, ко- 
торый применялся для исследования цветоразличения. Анализ 
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Рис. 2.5.21. Зависимость оценки Рис. 2.5.22, Положение ахроматиче- 
величины воспринимаемой ярко- ских сигналов разиой яркости в дву- 
сти от интенсивности стимула мериом евклидовом пространстве, 
для трех уровней адаптации, по- получениое в работе Соколова и 
лучения в работе Дж. Стивенса Измайлова [29]. Стимульные харак- 
и С. Стивенса [192]. Оси пред- теристики точек приведены в табл, 
ставлены в логарифмическом 2.5.8 


масштабе 


матрицы оценок попарных различий между ахроматическими сти- 
мулами, меняющимися от очень яркого (яркий диск, окруженный 
темным кольцом) до черного (темный диск, окруженный ярким 
кольцом), методом метрического многомерного шкалирования, 
привел к решению в виде двумерного евклидова пространства. 

Вычисленные расстояния между точками коррелировали с ис- 
ходными оценками различий с коэффициентом 0,98. Сами точки 
располагались He на всей плоскости, а образовали дугу, зани- 
мающую почти половину окружности c 10-процентным разбросом 
радиусов относительно этой дуги (табл. 2.5.8). 

На рис. 2.5.22 показано положение яркостных точек в субъек- 
тивном ахроматическом пространстве. Нумерация точек соответ- 
ствует нумерации стимулов в табл. 2.5.8, а их расположение 
вдоль дуги окружности точно соответствует визуальной яркости 
этих стимулов. Наиболее темными оказываются стимулы ], 4 и 
7, у них самый яркий окружающий фон при относительно темном 
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Таблица 2.5.8 


Координаты цветовых точек в двумерном евклидовом простраистве 
и показатели сферичиости получеиной конфигурации точек 
(средний радиус, стаидартиое отклонение радиусов oT средиего, 

коэффициеит вариации раднусов) 

















№ Яркость, кд/м? 
: X X: R 
п/п фон | тест ! | 
1 100 0,2 —45 19 49 
2 10 0,2 —44 27 52 
3 1 0,2 —28 50 57 
4 100 1,0 —44 23 50 
5 10 1,0 —40 37 54 
6 1 1,0 —8 41 49 
7 100 2,0 —36 25 44 
8 10 2.0 —22 44 49 
9 l 2,0 +10 45 46 
10 100 10,0 —27 47 oC 54 
1] 10 10,0 1 38 38 
12 l 10,0 --92 52 56 
13 100 20,0 —11 54 55 
14 10 20,0 4-25 46 52 
15 l 20,0 +28 41 50 
16 100 100,0 --40 36 54 
17 10 100,0 +41 35 54 
18 l 100,0 441 22 47 
19 100 200,0 +44 31 54 
20 10 200,0 +42 29 51 
21 1 200,0 +43 20 47 
Средиий радиус 50,2 
Стандартное отклонение 5,0 
Қоэффицнент варнации, 96 10,0 
Коэффициент корреляции 0,978 


центральном диске, а наиболее светлыми являются стимулы 18 и 
20, у которых, наоборот, наиболее темный фон по сравнению с 
очень ярким центральным диском. В соответствии с этим они рас- 
полагаются на противоположных концах дуги. 

Расположение ахроматических цветов на дуге окружности, по- 
лученное исходя из условия евклидовой метрики различий между 
стимулами, показывает, что ахроматические различия также ха- 
рактеризуются неаддитивностью, как и хроматические. Как мы 
уже обсуждали, в этом случае неизбежно должно возникать рас- 
хождение между измерениями пороговых различий и надпорого- 
вых. 

В сферическом пространстве ахроматических цветов, приве- 
денном на рис. 2.5.22, абсолютное значение светлоты определяется 
горизонтальным углом, отсчитываемым от оси X, против часовой 
стрелки. Величины этого угла для экспериментальных точек хо- 
рошо согласуются со значениями яркости, полученными в соответ- 
ствии с логарифмическим законом Фехнера (рис. 2.5.23). А евкли- 
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довы расстояния между точками также хорошо согласуются с 
прямыми оценками светлоты, которые можно вывести из степен- 
ного закона Стивенса (рис. 2.5.24). 
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Рис. 2.5.23. Функция порогового 
различения яркостей, выведенная 
из данных надпорогового разли- 
чения в работе Соколова и Из- 
майлова [29]. Пустые и закра- 
шениые квадратики представля- 
ют пороговые измерения, по дан- 
ным Штейнгардта [188] н Мюл- 
лера [153; 154 


Рис. 2.5.24. Зависимость воспри- 
иимаемого различия между ах- 
роматическими стимулами от нн- 
тенсивиостн стимула для трех 
значений фоиовой яркости. си 
представлены в логарифмическом 
масштабе. Взято из работы Co- 
колова н Измайлова [29] 


Это означает, что разница между логарифмическим и степен- 
ным законами в приложении к светлоте излучения определяется 
неевклидовой структурой ахроматического пространства, в кото- 
ром пороговые и надпороговые различия описываются разными 
функциями. 


Часть 3 


НЕЙРОФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ 
ЦВЕТОВОГО ЗРЕНИЯ 


Глава 3.1 
ФОТОРЕЦЕПЦИЯ 


В настоящее время выделено два параллельных пути обработ- 
ки зрительной информации: сетчатка — таламус — кора и сетчат- 
ка — переднее двухолмие — кора. Цветовой анализ излучения осу- 
ществляется последовательно нейронными структурами сетчатки, 
таламуса (наружное коленчатое тело) и коры больших полуша- 
рий головного мозга. Относительный вклад каждой из этих струк- 
тур определяется уровнем развития животного. Наиболее близки- 
ми к человеку — анатомически и филогенетически — являются 
обезьяны, цветовое зрение которых, как показано в обширных 
поведенческих исследованиях Де Валуа [209], в основных своих 
проявлениях совпадает с цветовым зрением человека. Поэтому 
при рассмотрении нейронных механизмов цветового зрения акцент 
будет сделан — там, где это возможно, — на данных, полученных 
в опытах Ha обезьянах, 


3.1.1. Морфология рецепторов сетчатки 


Общее строение сетчатки. Сетчатка глаза, выстилающая внут- 
реннюю поверхность глазного яблока, в процессе онтогенеза раз- 
вивается из передней стенки мозга. У позвоночных она инверти- 
рована, и свет, прежде чем достичь слоя фоторецепторов, прохо: 
дит через всю сетчатку. 

Принципиальная организация сетчатки одинакова у всех по- 
звоночных (рис. 3.1.1). Однако структура синаптических связей 
между нейронами различна у животных разных видов. Наиболь- 
' шее разнообразие в организации синаптических связей встречается 
во внутреннем плексиформном слое, образованном отростками би- 
полярных, амакриновых и ганглиозных клеток. Ilo характеру свя- 
зей в этом слое выделяют «сложный» тип организации сетчатки, 
свойственный низшим позвоночным и птицам, и «простой» тип, 
свойственный млекопитающим (рис. 3.1.2). Так, у лягушек и птиц 
этот слой очень хорошо выражен. Он делится на ряд подслоев, в 
которых преобладают амакрино-амакриновые и амакрино-гангли- 
озные синапсы. У приматов этот слой меньше по размерам с не- 
четким делением на подслои и преобладанием прямых «биполяр- 
ганглиозная клетка» синапсов. У низших позвоночных и птиц вы- 
деление простых признаков объекта происходит уже в сетчатке, 
что тесно связано с усложнением там синаптических взаимодейст- 
вий нейронов и многочисленностью латеральных связей. 
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Морфология сетчатки коррелирует с экологическими условия- 
ми обитания животного: варьируют типы фоторецепторов, выра- 
женность слоев. 


sum amm пи ши "UM в и ми им 1 


fl fl 


M 


10 








Рис. 3.1.1. Строение сетчатки позвоночных: I, IT, III — пер- 
вый, второй и третий нейроны зрительной системы; 1 — 
слой пигментного эпителия, 2 — слой палочек (П) и кол- 
бочек (К), 3 — наружная пограничная мембрана, 4 — на- 
ружный зернистый (ядериый) слой (клеточные ядра рецеп- 
тора), 5 — иаружиый межзернистый (плексиформный) 
слой (синапсы рецепторов с иейронами второго порядка), 
6 — внутренний зериистый (ядериый) слой (тела горизои- 
тальных, биполярных и амакриновых клеток), 7 — внутрен- 
ний межзернистый (плексиформный) слой (синапсы биполяр- 
ных, амакриновых и гаиглиозиых клеток между собой), 8— 


гаиглиозные клетки, 9 — волокиа зрительного нерва, 10 — 
внутренняя пограиичиая мембрана, М — волокно (клетка) 
Мюллера 


Строение, типы и распределение фоторецепторов no сетчатке. 
Сетчатки большинства позвоночных содержат рецепторы скотопи- 
ческой системы зрения — палочки и рецепторы фотопической cH- 
стемы — колбочки. Палочки и колбочки имеют общую схему 
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строения. В них выделяют наружиый сегмент, в мембранных дис- 
ках которого локализуется зрительный пигмент, внутренний Cer- · 
мент, содержащий митохондрии, и аппарат Гольджи (энергетиче- 





1 Л 


Рис. 3.1.2. «Простой» (1) и «сложиый» (II) типы синаптической органи- 

зации сетчатки. ФР — фоторецепторы, ГоК — горизонтальиые клетки, 

B — биполярные клетки. Ам — амакриновые клетки, ГК — ганглиозные 
клеткн 


ский центр фоторецепторов), тело с клеточным ядром и синапти- 
ческую ножку (рис. 3.1.3). Соединительная ножка, связывающая. 
наружный и внутренний сегменты фоторецепторов, содержит 
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9 пар фибрилл. Таким образом, фоторецепторы позвоночных от- 
носят к так называемым цилиарным рецепторам, образующимся 
в процессе развития за счет разрастания мембраны жгутика или 
реснички. Методами электрон- 
ной микроскопии выявлены 
отличия в строении наружных H 
сегментов палочек и колбочек: 
у колбочек фоторецепторные 
мембраны дисков, содержащие 
зрительный пигмент, образова- 
ны складками наружной плаз- 
матической мембраны фоторе- 
цептора, а у палочек диски 
структурно изолированы от на- 
ружной мембраны фоторецеп- 
тора и расположены стопкой, 
содержащей от 300 до 1000 
дисков (рис. 3.1.3a). Стопки 
дисков непрерывно — в режи- 
ме суточного ритма освещен- 
ности — обновляются: старые 
диски в апикальной части фо- 
торецептора фагоцитируются 
лизосомами пигментного эпи- 
телия и заменяются новыми, 
образующимися в базальной 
части и продвигающимися 
вдоль наружного сегмента. У 
лягушек наружный сегмент па- 
лочек обновляется за 2 меся- а 
ца. У колбочек сиптез новых 
белков для фоторецепторных 





Рис. 3.1.3. Фоторецепторы позвоноч- 

ных: а — строение палочки (Л) и 

колбочки (К). 1 — наружный cer- 

MeHT с дисками, 2 — эллипсоид 

(скопление митохондрий), d — napa- 

болоид (гранилы гликогена), 4 — 

ядро, 5 — синаптическая область; 

6 — распределение палочек (П) и 5 
колбочек (К) по сетчатке (левый 9 Ca 
глаз). 0° — фовеа, Ca — слепое ng 

пятно 


мембран происходит непрерывно по всему наружному сег- 
менту одновременно. Это связано с тем, что колбочки в тече- 
ние всей жизни сохраняют одни и те же «диски» (впячивания на- 
ружной мембраны) и обновляются только их структурные компо- 
ненты (белки, молекулы зрительного пигмента, фосфолипиды). 
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У многих позвоночных (рептилии, птицы), кроме млекопитаю- 
щих, во внутреннем сегменте колбочек содержатся масляные кап- 
ли, могущие выполнять функции интраокулярных фильтров. 
y дневных животных эти капли окрашены каротиноидами B крас- 
ный, желтый или желто-зеленый цвета, у ночных — они бесцвет- 
ные, поглощающие в ультрафиолетовой области спектра. Цветные 
капли как светофильтры не пропускают синюю часть спектра, что 
может уменьшать хроматическую аберрацию и усиливать цвето- 
вой контраст. 

В «сложных» сетчатках низших позвоночных рецепторы харак- 
теризуются большим разнообразием, чем в «простых» сетчатках у 
млекопитающих. Так, в сетчатке рыб содержатся не только оди- 
ночные колбочки, но и отсутствующие у млекопитающих двойные, 
тройные и даже четверные колбочки, миниатюрные (карликовые) 
колбочки. Основной и дополнительный члены «составных» колбо- 
чек электрически связаны между собой и содержат разные фото- 
пигменты. Не менее шести типов колбочек обнаружено в сетчатке 
птиц и черепах. E 

Распределение фоторецепторов в «простых» и «сложных» сет- 
чатках различно. Так, у рыб они распределены равномерно по 
сетчатке. У амфибий в центре сетчатки увеличена плотность всех 
клеток в 2—3 раза, и только у пресмыкающихся в центре сетчат- 
ки появляется область — «центральное пятно» или «центральная 
полоска» (у черепах) —с повышенным содержанием колбочек. 
У млекопитающих фоторецепторы распределены по сетчатке не- 
равномерно (рис. 3.1.36). Плотность колбочек максимальна в об- 
ласти «желтого пятна» (макулы). Соотношение между колбочка- 
ми н ганглиозными клетками достигает 1:1. У большинства птиц 
существует вторая фовеа в темпоральной (височной) области 
сетчатки на расстоянии около 6 MM от центральной. B cert- 
чатке человека насчитывается 110--125 млн палочек и 4--7 кол- 
бочек. 

Связи фоторецепторов между собой u нейронами второго по- 
рядка (биполярными и горизонтальными клетками). В электрон- 
но-микроскопических исследованиях выявлены электрические си- 
напсы щелевого типа (расстояние между примыкающими мембра- 
нами 2—4 нм) как между однотипными рецепторами (например, 
коротковолновыми колбочками), так и разных типов (например, 
между палочкой и колбочкой, между средне- и длинноволновой 
колбочками). Щелевые синапсы обнаружены и в сетчатке низших 
позвоночных и млекопитающих (у кошки). Электронно-микроско- 
пическое изучение препаратов сетчатки черепахи, импрегнирован- 
ных по методу Гольджи, выявило между рецепторами разного ти- 
па не только щелевые, но и электрические синапсы типа «плот- 
ный контакт» (слияние мембраны), а также химические синапсы. 
Таким образом, уже на начальном этапе обработки сигнала мо- 
жет происходить взаимодействие между палочковой скотопиче- 
ской и колбочковой фотопической системами зрения, а также 
между колбочками с разной спектральной чувствительностью. 
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Синаптические окончания палочек и колбочек образуют спе- 
щиализированные соединения (т. e. «риббон—синапсы», или лен- 
точные синапсы) с терминалями дендритов биполярных клеток, 
дендритов и аксонов горизонтальных клеток (рис. 3.1.2). Такие 
специализированные соединения представляют собой диады или 
триады, в которых центральный отросток — как правило, это ден- 
дрит биполяра — находится непосредственно под синаптической 
лентой рецептора, а по бокам расположены термннали дендритов 
горизонтальных клеток. Множество таких диад и триад группи- 
руется вокруг синаптических лент на синаптических ножках па- 
лочек и колбочек. 

Согласпо одной из гипотез синаптического взаимодействия pe- 
цепторов с биполярами и горизонтальными клетками, основанной 
на теории локальных цепей, сигнал от рецепторов поступает на 
горизонтальную клетку и через локальный участок ее мембраны 
синаптически воздействует на биполяр. В результате биполяр 
имеет спектральную характеристику горизонтальной клетки. Кро- 
ме того, горизонтальная клетка выполняет функцию инвертора. 
Это приводит к удвоению типов биполярных клеток по отношению 
‚к числу типов горизонтальных клеток. 


3.1.2. Зрительные фотопигменты 


Кванты света поглощаются в рецепторах специализированны- 
‘MH молекулами — зрительными фотопигментами. Зрительные пиг- 
менты были открыты независимо друг от друга немецкими фи- 
зиологами Ф. Боллем и В. Кюне в 1877—1879 гг. Ф. Болль заме- 
тил, что выделенная из зрительного бокала лягушки сетчатка по- 
началу выглядит красной, а затем, выцветая на свету, становится 
‚желтой и, наконец, совсем бесцветной. В. Кюне нашел, что в нор- 
мально функционирующем глазу животного цвет сетчатки после 
интенсивного освещения светом восстанавливается, если животное 
снова поместить в темноту. На основе этих наблюдений был сде- 
лан вывод о наличии в сетчатке глаза светочувствительного веще- 
ства (пигмента), концентрация которого уменьшается на свету и 
восстанавливается в темноте. 

Зрительные пигменты — это сложные молекулы хромолипопро- 
теидов, состоящие у позвоночных и беспозвоночных животных из 
двух основных частей: хромофора (красящей части молекулы, 
‘определяющей цвет рецептора при освещении) и белка (опсина). 
Хромофор определяет максимум и интенсивность поглощения све- 
та в пигменте и представляет собой альдегид спиртов — витами- 
нов А; и Аз. Названия этих альдегидов — ретиналь-1 и ретиналь-2. 
Наличие добавочной двойной связи в ретинале-2 приводит к сдви- 
гу максимума спектра поглощения в длинноволновую область. Ре- 
тиналь присоединяется к опсину — белковой мутации, имеющейся 
только в фоторецепторах. Выделяют опсин палочек — скотопсин и 
колбочек — фотопсин. Скотопсин состоит из 230—270 ‘аминокис- 
„лотных остатков, последовательность которых пока не определена. 
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О фотопеине известно мало: имеются лишь данные о ero спираль- 
ной конфигурации. Собственно светопоглощающая часть молеку- 
лы пигмента, ретиналь, является разновидностью каротиноидов — 
пигментов, наиболее распространенных в фотосинтезирующих. 
тканях растений и животных. 

Спектральные характеристики пигментов определяются комби- 
нациями одного из ретиналей с той или иной разновидностью оп- 
CHHOB, многообразие которых и определяет многообразие зритель- 
ных пигментов у разных животных. Так, соединение скотопсина с 
ретиналем-1 приводит к образованию пигмента палочек — родо- 
псина с максимумом поглощения при ^=500 нм, а соединение его. 
с ретиналем-2 образует другой палочковый пигмент — порфиро- 
псин с максимумом поглощения при A=525 нм. Комбинации рети- 
наля-1 с разного вида фотопсинами в сетчатке человека и обезья- 
ны образуют колбочковые пигменты с максимумами поглощения 
при A=445 нм, ^=535 HM и 4—570 нм, называемые соответственно. 
цианолабом, хлоролабом и эритролабом. Светопоглощающие свой- 
ства пигментов определяются именно взаимодействием хромофора 
иопсина: максимумы поглощения хромофора и опсина, взятых от-- 
дельно, локализуются в области ^=278 нм (ретиналь-1) и A= 
=378 нм (скотопсин), тогда как их соединение — родопсин — 
имеет максимум поглощения при A=500 нм. Максимум поглоще- 
ния — это один из параметров спектральной характеристики пиг- 
мента, определяющей в целом эффективность поглощения пигмен- 
том квантов света (фотонов) разных длин волн (рис. 3.1.4a). Пер- 
вые измерения спектров поглощения пигментов в отдельных кол- 
бочках сетчатки обезьяны и человека были проведены Брауном є 
Уолдом [65] и Марксом с соавторами [145] с применением спе- 
циально для этих целей разработанного метода микроспектрофо- 
тометрии. Препарат сетчатки размещался под микроскопом, ко- 
торый позволял под визуальным контролем фокусировать пучок 
света той или иной длины волны на наружном сегменте фоторе- 
цептора, где содержится пигмент. Затем для каждой длины BOJN- 
ны отдельно проводились измерения количества света, прошедше- 
го через колбочку и не поглощенного ею (разница между количе- 
ством света, поданного на колбочку, и количеством света, пропу- 
щенного ею, характеризовала эффективность поглощения пигмен- 
том фотонов данной длины волны). Измерения повторялись после 
выцветания пигмента в результате интенсивного освещения (ре- 
ферентные измерения}. В результате вычитания второго ряда из- 
мерений из первого получали дифференциальный спектр поглоще- 
ния пигмента в виде функции световой чувствительности от дли- 
ны волны излучения. | 

Из рис. 3.1.4а видно, что пигменты обладают широкополосны- 
MH, сильно перекрывающимися спектрами поглощения. Все фото- 
пигменты имеют дополнительный, характерный для каротиноидов, 
максимум поглощения (так называемый «цис-пик» или «В-пик»), 
равный 2/3 от основного максимума. Для пигментов, основные 
максимумы поглощения которых локализованы в коротко- и 


по 


средневолновой частях спектра, цис-пик приходится на ульт- 
рафиолетовую область и на анализе излучений из видимого 
«nekrpa не сказывается. Если, далее, при построении функций 
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Рис. 3.1.4. Фотопигмен- 
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глощения пигментов. в 
трех типах колбочек 
сетчатки приматов; 6 — 
фотолиз родопсина. Вол- 





нистые линии — реак- 
ции с участием света, Метародопсин-П, 380 нм 
прямые стрелки — TeM- += 63с 


новые реакции 


Метародопсин-П,465 нм 
Т = 12 мин 


Ретиналь + опсин 
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<пектральной чувствительности пигментов шкалу длин волн (ось 
абсцисс) перевести в шкалу частот, то спектры поглощения всех 
пигментов, включающих разные опсины, но один и тот же рети- 
наль (например, ретиналь-1), будут иметь одну и ту же форму. 
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При таком представлении данных, впервые предложенном Дарт- 
наллом (1953) для пигментов на базе ретиналя-1, спектры погло- 
щения разных фотопигментов отличаются между собой только 
положением максимума, А тогда, зная максимум поглощения пиг- 
мента, мы можем восстановить форму его спектра поглощения 
сначала в координатах «частота излучения — чувствительность», 
а затем, используя отношение C=A-f, и в координатах «длина 
волны — чувствительность». Такой метод восстановления спектра 
поглощения неизвестного пигмента по данным лишь о его макси- 
муме получил название метода номограмм. Метод номограмм 
широко используется также в нейрофизиологии цветового зрения 
при решении вопроса о числе и типе фотоприемников, конверги- 
рующих Ha тот или иной цветочувствительный нейрон: сравни- 
вается функция спектральной чувствительности нейрона с той 
или иной номограммой (или их комбинацией). 

Многообразие фотопигментов в животном мире коррелирует с 
разнообразием экологических условий обитания. У рыб и амфи- 
бий в сетчатке может содержаться одновременно родопсин и пор- 
фиропсин, соотношение которых меняется B течение жизни особи; 
у проходных рыб замена родопсина порфиропсином предшествует 
переходу из соленой воды в пресную и наоборот. Связь набора 
пигментов с экологией обитания не является жесткой: изменения 
в составе пигментов могут быть вызваны сезонными изменениями 
и циркадными ритмами. 

Фотоизомеризация. Реакция фотопигмента на свет опреде- 
ляется числом поглощенных квантов независимо от длины волны 
и энергии излучения: например, поглощенные родопсином. 
10 квантов света при %= 430 нм вызывают в нем такие же струк- 
турные изменения (рис. 3.1.46), как и 10 поглощенных квантов 
света при %= 500 нм. И спектральная избирательность (спектр по- 
глощения) пигмента определяется лишь разной вероятностью по- 
глощения квантов света из разных участков видимого спектра. 
Таким образом, зрительные пигменты и в конечпом счете фоторе- 
цепторы работают как «счетчики квантов света», различающиеся 
между собой лишь вероятностью поглощения фотонов разных 
длин волн. При поглощении одной молекулой родопсина 1 кванта 
света происходит изменение пространственной конфигурации од- 
ной молекулы ретиналя — фотоизомеризация, состоящая в транс- 
формации 11-цис-формы ретиналя в полностью транс-формӯ 
(рис. 3.1.46). Фотоизомеризация сопровождается циклом фотохи- 
мических реакций, за расшифровку которых Г. Уолду в 1930 г. 
была присуждена Нобелевская премия. Конечные продукты фо- 
тоизомеризации — полностью транс-ретиналь и опсин. Все проме- 
жуточные реакции до стадии метародопсин-П обратимы: продук- 
TH этих рсакций могут быть снова превращены в родопсин через 
обратную транс-ретиналь-изомеризацию. Это означает, что до. 
метародопсина- в молекуле пигмента не происходит значитель- 
ных конформационных изменений. На стадии метародопсина-П 
происходит отрыв ретиналя от белковой части молекулы. Из всех 
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стадий изомеризации только первая — превращение родопсина в: 
прелюмиродопсин (батородопсин) — нуждается в свете. Все 
остальные реакции протекают в темноте. Аналогичным образом 
проходит фотоизомеризация и в колбочковых пигментах. 

Таким образом, фотоизомеризация — это молекулярный триг- 
герный (пусковой) механизм фоторецепции, состоящий в измене- 
нии пространственной конфигурации молекулы зрительного пиг- 
мента. Последнее делает понятным, почему природа выбрала в 
качестве зрительного пигмента каротиноиды: наличие двойных 
связей в ретинале определяет возможности его изомеризации и; 
его высокую реактивность. Вокруг каждой двойной связи может 
происходить вращение частей молекулы, ее изгибание в простран- 
стве. Такая форма наименее стабильна и наиболее чувствительна 
к температуре и свету. В природе обнаружены различные виды 
ретиналя — 7, 9, 11, 13-цис-формы, 9, 13-дицис-форма, но в зри- 
тельных пигментах ретиналь всегда находится в 11-цис-форме. 

Ресинтез пигмента B фоторецепторах происходит непрерывно: 
на свету и в темноте с участием фермента ретиненизомеразы и со- 
стоит в обратной изомеризации ретинола из трансформы в 11-uuc- 
форму. В колбочках этот фермент находится в самих рецепторах,. 
в палочках — в пигментном эпителии, куда после отрыва OT ON- 
сина переходит транс-ретинол и где осуществляется его изомери- 
зация в 11-цис-форму. При этом ретиналь витамина А исполь- 
зуется повторно, а белок синтезируется в рибосомах внутреннего- 
сегмента. Предполагают, что рекомбинация 11-цис-ретиналя © 
опсином происходит спонтанно. В пигментном эпителии локали- 
зуется около 11% витамина А (ретинола) из 13%, приходящихся 
на весь глаз. Витамин А образуется в печени за счет разрыва це- 
пи каротиноида, содержащегося в пище, на две части и присоеди- 
нения воды. Специальным ретинолсвязующим белком витамин А 
транспортируется в пигментный эпителий, где окисляется до рети- 
наля. При дефиците витамина А наступает так называемая «ку- 
риная слепота» — понижение абсолютной световой чувствитель- 
ности, особенно сильно сказывающееся на видении в сумерках,. 
переходящее в постоянную слепоту из-за разрушения белка, не- 
стабильного в свободном состоянии. Поэтому при заболевании 
«куриной слепотой» рекомендуют есть морковь, содержащую npo- 
витамин A — бета-каротин. 

Каждый фоторецептор содержит только один фотопигмент, 
характеризующийся тем или иным спектром поглощения. В этой 
связи выделяют коротко-, средне- и длинноволновые колбочки, 
содержащие у приматов пигменты с максимумами поглощения со- 
ответственно при 445 нм, 535 им и 570 нм. У пресноводных рыб 
длинноволновая колбочка содержит пигмент с максимумом по- 
глощения при 620 нм, что коррелирует с формой спектрального’ 
распределения света в их среде обитания. Иногда по традиции, 
оставшейся со времен трехкомпонентной гипотезы Юнга—Гельм- 
гольца, эти колбочки называют сине-, зелено- и красно-чувстви- 
тельными рецепторами. Но со второй половины XX B., когда бы- 
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ло выяснено, что никакой фоторецептор сам по себе спектрально- 
TO анализа не осуществляет, а только реагирует на число погло- 
щаемых фотонов независимо от длины волны излучения, эти цве- 
товые названия рецепторов используют только в метафорическом 
смысле. Классификация палочек, например, у лягушки, на «зеле- 
ные» и «красные» в ряде случаев основана не на спектральной 
чувствительности содержащегося в них пигмента, а на окраске 
тел рецепторов в проходящем свете, Так, «зеленые» палочки со- 
держат пигмент с максимумом поглощения при 432 нм, поэтому 
при освещении белым светом они поглощают коротковолновые 
излучения, пропуская все остальные длины волн, и при визуаль- 
ном контроле выглядят зеленоватыми. 

В сетчатке рыб отмечена связь между длиной колбочки и 
спектральным типом содержащегося B ней пигмента: самые KO- 
роткие из них содержат коротковолновый пигмент, а самые длин- 
ные — длинноволновой. Эберли [79] предположила, что это мо- 
жет быть одним из механизмов борьбы с хроматической аберра- 
цией. Вследствие хроматической аберрации резкое изображение 
CpeAHeBOJHOBBIX излучений расположено глубже (дальше от Xpy- 
сталика) резкого изображения коротковолнового излучения, а 
фокус для длинноволновых излучений локализован еще дальше. 
Достаточно расположить коротко-, средне- и длинноволновые ре- 
цепторы на соответствующих уровнях, чтобы все части спек- 
трального излучения фокусировались на рецепторах одинаково 
резко. Этим, возможно, и объясняется то, что в сетчатке рыб OLH- 
ночные колбочки с короткими члениками содержат коротковол- 
новый пигмент, а у двойной колбочки наиболее длинный членик 
содержит длинноволновый пигмент, а более короткий — коротко- 
или средневолновый пигмент. Двойные колбочки с равными по 
длине члениками содержат один и тот же пигмент. 


3.1.3. Электрофизиология фоторецепторов 


Фотоизомеризация и мембранный потенциал. Проблема «no- 
средника». Реакцией фоторецептора позвоночных на свет ABNA- 
ется гиперполяризация, возникающая в результате уменьшения 
проницаемости плазматической мембраны наружного сегмента 
для ионов Nat. До настоящего времени не выяснен механизм, 
посредством которого фотоиндуцированные превращения зри- 
тельного пигмента приводят к изменению натриевой проводимо- 
сти (механизм «трансдукции»). Предполагается, что трансдукция 
осуществляется с помощью внутриклеточного химического по- 
средника. Предположение возникло из чисто формальных требо- 
ваний динамической модели фотопотенциала [52], было под- 
креплено в дальнейшем рядом экспериментальных данных. Элек- 
тронно-микроскопическими методами было обнаружено, что 
диски палочек, содержащие родопсин, структурно и электрически 
разобщены с плазматической мембраной (между ними 100+ 
+200 А в местах наиболее близкого смыкания). Таким образом, 
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требуется переносчик сигнала с диска на поверхностную мем- 
брану. Статистический анализ темнового «электрического шума» 
в наружных сегментах рецепторов показал, что фотолиз одной 
молекулы пигмента приводит к закрытию 300--400 натриевых 
каналов в палочке и около 25 каналов в колбочке. Откуда сле- 
дует, что одна молекула пигмента не может служить регулято- 
ром отдельного канала и необходим посредник, осуществляющий' 
«размножение» сигнала. В начале 70-х годов на роль внутрикле- 
точного посредника были предложены ионы кальция и цикличе- 
ские нуклеотиды (циклический аденозинмонофосфат — ЦАМФ, 
и циклический гуанозинмонофосфат — цГМФ). По «кальциевой 
гипотезе» свет вызывает выход Са?+ из дисков в наружных сег- 
ментах палочек (вход ионов Ca? в наружные сегменты колбо-. 
чек), который диффундирует к плазматической мембране и бло- 
кирует натриевые каналы. Светоиндуцированный выход ионов 
Са?+ можно зарегистрировать кальцийчувствительными электро-. 
дами. Повышение содержания Са?+ на свету происходит доволь- 
но быстро и в количествах, достаточных для вызова ответа фо- 
торецептора. Однако искусственно вызванные изменения концен- 
трации Ca? не воспроизводят полностью влияния реального: 
света на кинетику и чувствительность фоторецепторного потен- 
циала. Поэтому кальциевую гипотезу безоговорочно принять не- 
возможно. 

Согласно другой, альтернативной, гипотезе в темноте цГМФ. 
(цАМФ) держит открытыми натриевые каналы и натрий BXOAHT 
в клетку. На свету распад пигмента активирует фосфодиэстера- 
зу, которая разрушает цЦГМФ (цАМФ), что сопровождается 3a- 
крытием натриевых каналов и, как следствие, гиперполяриза-. 
цией рецептора. Циклические нуклеотиды являются универсаль-. 
ными внутриклеточными посредниками в нервной системе — уча-. 
ствуют в синаптической передаче, рецепции гормонов, регуляции 
внутриклеточного кальция, фосфорилировании ферментов и со- 
кратительных белков. Обесцвечивание одной молекулы пигмента 
приводит к гидролизу 1000-2000: молекул цГМФ за 100-300 мс, 
что сравнимо со временем развития рецепторного потенциала 
при пороговых интенсивностях света. Наружные сегменты фото- 
рецепторов содержат фермент гуанилатциклазу, синтезирующую 
цГМФ из АТФ, и в небольших количествах — фермент аденил- 
атциклазу, опосредующую синтез из АТФ цАМФ. Однако npo- 
водимость натриевых каналов наружного сегмента палочки пе 
зависит от концентрании цГМФ. С другой стороны, свет вызы- 
Baer большие изменения в метаболизме молекул цГМФ, а экс- 
периментально индуцированные изменения в метаболизме цГМФ 
оказывают большое влияние на кинетику и чувствительность 
реакции фоторецептора. Эти данные свидетельствуют о том, что 
синтез ЦГМФ может играть важную регуляторную роль в Me- 
ханизме генерации ответов фоторецепторов, даже если цГМФ 
сам по себе и не является посредником, контролирующим нат- 
риевые каналы. Наличие каскада ферментативных реакций, ре- 
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тулирующих уровень иГМФ, показано только в палочках. В кол- 
бочках светорегулируемым является, по-видимому, цАМФ. 

Ни «кальциевая», ни «цикло-нуклеотидная» гипотезы по OT- 
дельности не могут объяснить механизма трансдукции. Все боль- 
ше данных в пользу их совместного действия. Согласно одной из 
последних гипотез | 127] посредником в процессе трансдукции AB- 
ляется кальций, высвобождение которого из дисков и обрат- 
ный захват регулируются цМГФ как частью системы CepBOKOHT- 
роля. 

Ионные механизмы реакций фоторецепторов. Структурное 
разделение рецепторов на наружный и внутренний сегменты со- 
ответствует функциональным различиям ионных каналов и ме- 
XaHH3MOB их регуляции в наружном и внутреннем сегментах. 
Мембрана наружного сегмента рецептора позвоночных содержит 
только натриевые ионные каналы, управляемые светом через си- 
creMy трансдукции. Мембрана внутреннего сегмента обладает 
селективной проницаемостью к ионам Са?+, Cl- и Kt. Калиевые 
каналы делятся на два типа: вольт-зависимые и Са?+-зависи- 
мые. Ионные каналы внутреннего сегмента отличаются от ион- 
ных каналов наружного сегмента тем, что они не чувствительны 
к свету и являются вольт-зависимыми. В мембране внутреннего 
сегмента имеется также натрий-калиевый насос. 

В темноте мембрана фоторецептора максимально проницаема 
для ионов Na* и K+ и значительно меньше для ионов Cl- и Ca?*, 
что определяет темновой уровень мембранного потенциала в 
—35-- —45 мВ, близкий к потенциалу равновесия возбуждающе- 
го постсинаптического потенциала (ВПСП). Темновой ток под- 
держивается непрерывной работой АТФ-зависимого натрий-ка- 
лиевого насоса во внутреннем сегменте, закачивающего калий в 
клетку и выводящего натрий наружу. Ионы натрия входят в на- 
ружный сегмент, а ионы калия выходят из внутреннего в соот- 
ветствии со своими электрохимическими градиентами (в палоч- 
ках потенциал равновесия для Nat равен +5--10 MB, для 
K+ — —60--—65 мВ). Суммарный темновой потенциал (—35- 
——45 мВ) равномерно распределен по всей оси рецептора и 
имеет одно и то же значение в наружном и внутреннем сегмен- 
те. Мембранный потенциал рецептора в темноте Vm равен: 





Rya 
Ул = Ev — gg. (En + Ею, (3.1.1) 
где Ёма и Ex — потенциалы равновесия (потенциалы Нернста) 


для ионов Натрия и калия соответственно. Сопротивление мем- 
браны определяется как эквивалентное сопротивление натрие- 
вых и калиевых каналов: 


ERU MIS (3.1.2) 


Уравнение (3.1.1) и (3.1.2) следует из эквивалентной электри- 
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ческой схемы фоторецепторной мембраны, составленной с уче- 
том проводимости для двух основных потенциалобразующих 
ионов: калия и натрия. На свету внутренний трансдуктор («по- 
средник»: Са?+, цГМФ или цАМФ) блокирует натриевые каналы 
наружного сегмента, что приводит к гиперполяризации рецепто- 
ра, которая электротонически достигает внутреннего сегмента. 
Закрытие натриевых каналов сопровождается увеличением со- 
противления мембраны наружного сегмента с 103- 10% ом-см? в 
темноте до 10° ом:см? на свету. При уменьшении натриевой 
проводимости потенциал фоторецептора определяется в основном 
проводимостью по калию: действительно, при больших яркостях 
света, когда все натриевые каналы закрыты, мембранный потен- 
циал рецептора близок к потенциалу Нернста для ионов калия. 
Изменение мембранного потенциала на свету — это результат 
не только блокады натриевых каналов наружного сегмента под 
воздействием света, но и последующего подключения вольт-за- 
висимых кальциевых и калиевых ионных каналов мембраны 
внутреннего сегмента. Потенциал-зависимые кальциевые каналы 
имеют важное значение, поскольку вход кальция в пресинаптиче- 
скую часть фоторецептора определяет выход медиатора. Фото- 
рецептор реализует градуальное управление выходом медиато- 
ра. Гиперполяризация, вызванная светом, ведет к закрытию по- 
тенциал-зависимых кальциевых каналов и уменьшению концент- 
рации свободного кальция в клетке, что в свою очередь умень- 
ает выход квантов медиатора из пресинаптической части pe- 
цептора. 

Таким образом, гиперполяризационная реакция рецептора на 
‚свет является прекращением длящейся в темноте деполяризации 
мембраны. Необычность ситуации в том, что стимулом, возбуж- 
дающим фоторецептор (деполяризующим его), служит здесь не 
свет, а темнота. Это отличие его от рецепторов других модаль- 
ностей у позвоночных, генерирующих рецепторный потенциал B 
виде деполяризации, а также от фоторепепторов беспозвоноч- 
ных, реакция которых на свет носит деполяризационный xapak- 
тер. Различия в знаке реакции фоторецепторов позвоночных и 
‘беспозвоночных связывают с различиями в эволюционном разви- 
тин фоторецепторов разных типов: 1) рабдомерный тип фоторе- 
цептора у беспозвоночных (моллюски, черви, членистоногие) 
связан всегда с деполяризацией на свету и 2) ресничный (жгути- 
ковый) тип фоторецепторов у позвоночных — с гиперполяриза- 
цией. 


3.1.4. Реакции фоторецепторов на световое излучение 


Суммарный ответ фоторецептора на поток квантов той или 
иной длины волны света складывается из элементарных дискрет- 
ных гиперполяризационных реакций, каждая из которых имеет 
амплитуду 0,2 мВ и возникает на 1 фотон. Отдельный погло- 
зценный фоторецептором квант света с вероятностью 0,7 вызы- 
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вает фотоизомеризацию молекулы пигмента. В темноте дискрет- 
ные реакции наблюдаются в наружном сегменте и в отсутствие 
светового сигнала, что связано со спонтанным (тепловым) рас- 
падом молекул фотопигмента. Например, при комнатной тем- 
пературе в наружном сегменте палочки жабы регистрируется в. 
среднем 1 дискретный ответ за 40—50 с («темновой шум»). Дис- 
кретная реакция на 1 фотон сама складывается из большого 
числа еще более элементарных актов — закрывания отдельных 
натриевых каналов. По расчетам разных авторов, изомеризация 
одной молекулы пигмента приводит в результате трансдукции 
к закрыванию в наружных сегментах палочек от 100 до 300 na~ 
триевых каналов, в наружных сегментах колбочек — от 20 до 
40. По оценкам разных авторов, эффект поглощения 1 фотона 
составляет от 200 мкВ до 6 мВ для палочек и около 100 мкВ. 
для колбочек. Интересно, что вывод о способности отдельной! 
палочки реагировать на | квант света был сделан, по данным 
психофизических экспериментов, на человеке еще в 1942 г. [102]. 

При увеличении интенсивности света судерпозиция дискрет- 
ных ответов образует суммарное отклонение фоторецепторного« 
потенциала. Закрытие натриевых каналов под влиянием света 
ведет к возрастанию сопротивления мембраны рецептора. При 
этом рецептор гиперполяризуется. Амплитуда гиперполяризаци-- 
онного рецепторного потенциала тем больше, чем выше интен- 
сивность света: 


У, мВ==#. log J, 


где k — коэффициент пропорциональности, подбираемый так, 
чтобы У было выражено в мВ. Эта зависимость отражает сред- 
ний уровень интенсивностей. В зоне слабых раздражений ответ 
линейно зависит от числа квантов на входе. При очень сильных 
интенсивностях потенциал достигает плато в области насыщения. 
Зависимость между амплитудой рецепторного потенциала и ин- 
тенсивностью света любой длины волны в общем виде описы- 
вается уравнением Михаэлиса — Ментон: 


V I 








= , (3.1.3} 
Vmax 1+0 
где У — амплитуда ответа, / — интенсивность света, Vmax — 
максимально возможная амплитуда ответа, с — константа, рав- 
2 V, 
ная интенсивности света, при которой y-—E n — пока- 


затель, определяющий наклон кривой и варьирующий B зависи- 
мости от вида животного и типа фоторецептора. При слабом све- 


У. 
те, когда /+o0a0, V= —**—. ответ рецептора линейно CBA- 


с 
зан с интенсивностью. При больших яркостях света У достигает 
Vmax («насыщения») и поглощение фотонов перестает быть эф- 
фективным. Насыщение ответа происходит при поглощении от-- 
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дельным фоторецептором всего лишь нескольких сот фотонов 
(обесцвечивание менее 1% молекул пигмента). Число квантов 
cBera, при поглощении которых потенциал темноадаптированно- 


V 
TO фоторецептора достигает 2r для разных видов живот- 





ных (жаба, саламандра, крыса, обезьяна) варьирует в неболь- 
ших пределах — от 30 до 50. Уравнением Михаэлиса — Ментон 
описывается также зависимость от интенсивности света натрие- 
вой проницаемости наружного сегмента и величины фототока, 
регистрируемого в условиях фиксации мембранного потенциала 
фоторецептора. Физико-химические механизмы, лежащие в осно- 
ве уравнения Михаэлиса — Ментон, применительно к фоторе- 
цептору, пока не ясны, но указывают на роль ферментативных 
реакций. 

Принцип унивариантности. Зависимость амплитуды ответа 
фоторецептора от интенсивности света (амплитудная функция) 
имеет одну и ту же форму и наклон для спектральных стимулов 
разных длин волн в том случае, когда реакция фоторецептора 
определяется только одним пигментом. Это следует из так 
называемого «принципа унивариантности», сформулированно- 
го Нака и Раштоном [156; 157]. Согласно этому прин- 
ципу фотохимический эффект, вызываемый поглощенным 
фотоном в наружном сегменте, не зависит от длины BOJ- 
ны света. И тогда реакции рецептора на стимулы разно- 
го спектрального состава, выравненные по числу поглоща- 
емых (эффективных) фотонов, должны быть идентичны по 
амплитуде и форме ответа. Отклонение от принципа унива- 
риантности, выражающееся, в частности, в различиях между ам- 
плитудными функциями для излучений разных длин волн, свиде- 
тельствует о конвергенции сигналов, передаваемых пигментами 
‚с разной спектральной характеристикой. Таким образом, откло- 
нение от принципа унивариантности может служить своего рода 
тестом на отсутствие или наличие взаимодействия на уровне 
отдельных фоторецепторов. 

Спектральные характеристики рецепторов. Первые электро- 
физиологические записи реакций фоторецепторов позвоночных 
были сделаны японским ученым Томита с сотрудниками в 
1965—1967 гг., зарегистрировавшим ответы колбочек сетчатки 
карпа Hà равноквантовые монохроматические стимулы разных 
длин волн [202]. Этот метод принято называть методом «посто- 
янного стимула». Такими постоянными стимулами являются MO- 
нохроматические излучения, выравненные по числу квантов. 
Оказалось, что амплитуды гиперполяризационной реакции от- 
дельной колбочки меняются с изменением длины волны равно- 
квантового излучения по-разному в зависимости от типа колбоч- 
ки. Одни колбочки (В-) имеют максимум гиперполяризации при 
излучении с длиной волны 460 нм, другие (С-) — при 535 нм и 
‘третьи (А-) — при 620 нм (рис. 3.1.54). В последующих за 
этим исследованиях было обнаружено, что аналогичными широ- 


119 


кополосными функциями спектральных реакций обладают кол- 
бочки и палочки у широкого ряда позвоночных (лягушка, чере- 
паха, белка, кошка, обезьяна). 

Функция спектральных реакций не совсем точно отражает 
характеристику спектральной чувствительности фоторецептора, 
так как ее форма зависит от уровня интенсивности равнокван- 


в товых излучений, служащих MO- 
м стоянными стимулами. Для постро- 
-30 А ения «кривой спектральной чувст- 












вительности» используется метод 
равных ответов (рис. 3.1.54). С этой 
целью для каждого монохроматиче- 
ского стимула определяется интен- 


| | 
р 11702.28 — сивность излучения, необходимая 
a Ч i/i для того, чтобы вызвать гиперполя- 
B B в ризационную реакцию заданной 
амплитуды (например, «А»). Интен- 
сивность светового стимула J; npu- 
HATO выражать в логарифмических 
единицах относительно максималь- 
М ной величины равноквантового по- 
e тока света lo, определяемой мощ- 
40 i M 
Q 500 600 700 Mam ностью источника световой энергии 
9 и свойствами оптической системы 
f 
Рис. 3.1.5. Электрические реак- фотостимуляцин(18 7). Затем опре- 
ции фоторецелторов позвоночных: Jo 
а — амплитудные функции кол- деляется А; — длина волны MOHO- 
бочек; 6 тъ функции спектральных хроматического стимула, при кото- 
реакций В-, G- и К-колбочек рой (для вызова фиксированного 
сетчатки карпа [202]. Разброс А б 
данных обозначен штриховкой. OTBeTa <A») требуется наименьшее 
Точками изображена кривая спек- Количество энергии стимуляции: 
тральиой чувствительности А-кол- li a р 
бочки. По оси абсцисс — длина lg 7- = min. Интенсивность каж- 
волны, HM, по оси ординат — 0 


пронормированные по максимуму 


дого монохроматического стимула, 
вызвавшего такой же по величине 


значения функций 
ответ «А», нормируется по этому 


минимуму, и по этим нормирован- 

ным значениям строится график 
функции относительной спектральной чувствительности клетки, 
где по оси абсцисс откладывается длина волны спектрального. 
стимула, а по оси ординат — значения отношения интенсивно- 
стей в процентах. 

Сравнение функций спектральной чувствительности фоторецеп-. 
торов со спектрами поглощения содержащихся в них пигментов 
показало, что в большинстве случаев каждому фоторецептору 
соответствует свой отдельный фотопигмент. Отличие спектраль- 
ных характеристик разных фоторецепторов определяется исполь-. 
зованием разных пигментов, отличающихся спектрами поглоще- 
ния. Показательным в этом отношении является соответствие ме- 
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жду спектрами поглощения пигментов и функциями спектраль- 
ных реакций одиночных колбочек в сетчатке рыб (рис. 3.1.56). 

Из анализа формы функции спектральной чувствительности 
и функции спектральных реакций (рис. 3.1.5a, 6) отдельного фо- 
торецептора следует, что для каждого из них в отдельности из- 
лучения разного спектрального состава качественно неразличи- 
мы. Фотохимический эффект фотона не зависит от его длины 
волны, которая определяет только вероятность взаимодействия 
кванта света с молекулой пигмента. Это справедливо в отноше- 
нии каждой молекулы пигмента независимо от состояния других 
‘молекул, например от их распада под действием света. Отсюда 
следует аддитивность воздействия излучений на отдельный фото- 
рецептор: если два излучения воздействуют на один и тот же 
приемник в одно и то же время, то реакция приемника будет рав- 
на сумме реакций, вызываемых действием этих же излучений по 
отдельности. Отсюда же следует постоянство спектра поглоще- 
ния пигмента и спектральной чувствительности содержащего его 
фоторецептора при разных уровнях освещения. Эти фундамен- 


тальные свойства фоторецепторов — качественная тождествен- 
ность эффекта разных излучений и постоянство спектральной 
чувствительности — лежат в основе «принципа унивариантно- 


сти». Однако случаются отклонения от этого классического пра- 
вила. Так, палочки содержат иногда смесь пигментов. Избира- 
тельная цветовая адаптация может изменять соотношение пиг- 
ментов, входящих в смесь, и тем самым изменять спектраль- 
ную чувствительность фоторецептора. Другой причиной наруше- 
ния стабильности реакций фоторецептора может служить самоэк- 
ранирование фотопигмента в наружных сегментах: поверхностно 
лежащие слои молекул являются нестабильным цветным свето- 
фильтром на пути света к более глубоко расположенным моле- 
кулам, что отражается на постоянстве спектральной характерис, 
тики фоторецептора. 

Электрические контакты между рецепторами. Электронно- 
микроскопические и электрофизиологические данные свидетельст- 
вуют о том, что соседние фоторецепторы одного типа (G- или 
К-колбочки, палочки) связаны между собой электрическими си- 
напсами в единую проводящую сеть — синцитий (синцитий 
С-колбочек, синцитий №-колбочек, синцитий палочек). В силу это- 
го потенциал, генерируемый в одном фоторецепторе, «растекает- 
ся» по сети связанных с ним рецепторов. Таким образом, выход- 
ная реакция рецептора зависит не только от числа поглощенных 
квантов света в его собственном наружном сегменте, но к ней до- 
бавляется и влияние реакций соседних рецепторов. Для колбочек 
это влияние распространяется на расстояние до 50 мкм, для па- 
лочек — до 250 мкм. 

В опытах на некоторых животных обнаружены связи между 
рецепторами разного типа: между G- и №-колбочками черепахи 
[123; 159] и даже между палочками и колбочками '[50]. «Неуни- 
вариантность» спектральных ответов описана также для случая 
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двойных `колбочек [168], основной и дополнительный членики KO- 
торых могут взаимодействовать посредством близкого смыкания 
мембран. Однако такие связи между фоторецепторами разного 
типа достаточно слабы и выявляются лишь в специальных экс- 
периментальных условиях, минимизирующих взаимодействие меж- 
ду фоторецепторами одинакового спектрального класса. 

Усилительное взаимодействие между фоторецепторами разного: 
типа приводит к «смешению цветовых сигналов» и, как следствие, 
к уменьшению цветового и яркостного контрастов, к «размыва- 
нию» границ объекта. 

Тормозные взаимодействия между рецепторами. Если в преде- 
лах зоны с диаметром 50--70 мкм колбочка усиливает выходную 
реакцию под влиянием реакции соседних рецепторов, то освеще- 
ние окружения этой зоны может вызывать некоторую деполяри- 
зацию в колбочке, т. е. уменьшать реакцию, Считается, что в ос- 
нове такого тормозного воздействия между далеко расположен- 
ными друг от друга колбочками (внешний диаметр тормозной зо- 
ны варьирует в пределах от 200 мкм до 5 мм) лежит система от- 
рицательной обратной связи между колбочками и горизонталь- 
ными клетками. Существует две гипотезы, по-разному объясняю- 
щие работу механизма обратной связи. Согласно «химической 
гипотезе» в темноте с горизонтальных клеток на фоторецепторы 
поступает гиперполяризующий медиатор (предполагают ГАМК). 
И тогда гиперполяризация горизонтальной клетки на свету 
уменьшает выделение тормозного медиатора и вызывает деполя- 
ризацию в колбочках, являющуюся, таким образом, уменьшением 
ТПСП. 

Однако эффект обратной связи нестабилен, наблюдается не 
всегда (в колбочках карпа и карася он, как правило, вообще 
отсутствует) и быстро исчезает в ходе опыта. Нет до сих пор и 
определенных морфологических данных о наличии химических си- 
напсов от горизонтальных клеток к колбочкам. Эти трудности об- 
ходит «электрическая гипотеза» обратной связи. Данная гипоте- 
за объясняет обратное влияние горизонтальных клеток на рецеп- 
торы утечкой электрического тока в самом химическом синап- 
се, связывающем фоторецептор с горизонтальной клеткой [69]. 
Этот ток, генерируемый горизонтальной клеткой под воздействи- 
ем света, неизбежно затекает «обратно» в синаптическую щель, 
окружающую инвагинирующий отросток горизонтальной клетки, 
и вызывает падение напряжения, которое фактически оказывает- 
ся приложенным к пресинаптической мембране ‘рецептора и по- 
этому влияет на выделение из нее медиатора. Этот эффект рас- 
пространяется на любой химический синапс, но здесь он особен- 
но силен, учитывая глубокое врастание отростков этих клеток 
внутрь синаптических образований рецептора. Сделанная на ос- 
новании гипотезы физическая модель качественно воспроизводит 
феноменологию проявления обратной связи как между колбочка- 
ми и рецепторами, так и в нейронах второго порядка между би- 
полярами и горизонтальными клетками [69]. 
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Число и типы фоторецепторов, необходимых для различения 
цветов. Согласно «принципу унивариантности» наличие одного 
типа фоторецепторов недостаточно для различения цветов: в этом 
«лучае излучения любого спектрального состава могут быть 
уравнены для глаза путем изменения только их энергии. Чтобы 
цветоразличение было возможно, необходимо как минимум два 
типа рецепторов с разной спектральной чувствительностью. Тог- 
да излучения с разным спектральным составом будут возбуж- 
дать их в разных соотношениях. Анализ этих соотношений 
осуществляется уже нейронными структурами последующих 
уровней. . 

Традиционно цветовое зрение связывают с работой колбочко- 
вой (фотопической) системы рецепторов. В сетчатке у животных. 
с развитым цветовым зрением (человек, обезьяна, черепаха, He- 
которые: рыбы) имеется три типа колбочек с максимумами чув- 
ствительности в коротко-, средне- и длинноволновом участках 
спектра. Различные типы нарушений цветоразличения сопровож- 
даются редукцией различных типов колбочек: у протанопов 
(«краснослепых») отсутствуют колбочки, содержащие пигмент с 
‘максимумом поглощения в длинноволновой области спектра, у 
дейтеранопов («зеленослепых») — колбочки с средневолновым 
пигментом. Имеются данные об участии в цветовом зрении так- 
же и палочек. У травяной лягушки Капа temporaria в различе- 
нии коротковолновых излучений участвуют «зеленые» (432 нм) и 
«розовые» (502 нм) палочки. Причем в диапазоне средних (ме- 
зопических) интенсивностей внешнего освещения эти два типа 
палочек работают совместно с колбочками (575 нм). Имеется 
ряд исследований, доказывающих участие палочек в цветоразли- 
чении и при фотопических уровнях освещенности [187]. 

Наличие системы фоторецепторов разного типа является He- 
обходимым, но не достаточным условием для цветового зрения. 
Так, у кошек в сетчатке имеются колбочки и палочки, но, по дан- 
ным поведенческих опытов, цветовое зрение у них практически 
отсутствует. В нейрональных структурах должны быть заложены 
алгоритмы, позволяющие по распределению возбуждений в слое 
рецепторов определять цвет объекта. Y ‘низших позвоночных та- 
кие алгоритмы реализуются скорее всего в последующих за фо- 
торецепторами клеточных слоях самой сетчатки. У высших XH- 
вотных системы цветокодирующих нейронов сконцентрированы в 
структурах наружного коленчатого тела и коры. 


Глава 3.2 


АНАЛИЗ СПЕКТРАЛЬНОГО СОСТАВА ИЗЛУЧЕНИЙ 
НЕЙРОНАМИ СЕТЧАТКИ 


3.2.1. Горизонтальные клетки 


Морфология. Горизонтальные клетки располагаются в сетчат- 
ке сразу за фоторецепторами в дистальных отделах внутреннего 
ядерного слоя. Размеры сомы этих клеток варьируют в пределах 
50-200 мкм. Часть клеток имеет аксоны, которые у большинства 
позвоночных контактируют с рецепторами и лишь у рыб (карп, 
карась) оканчиваются в проксимальной области внутреннего, 
ядерного слоя. Горизонтальные клетки залегают в несколько сло- 
ев, число которых у разных животных варьирует от 1 до 4. Для 
каждого отдельного слоя характерно упорядоченное расположе- 
ние клеток в виде периодических решеток, согласующихся с мо- 
заикой рецепторов. Функциональное назначение мозаичной орга- 
низации рецепторного и нервных слоев остается пока невыяснен- 
ным. Между клетками одного слоя имеются электрические сина- 


псы типа «gap junction» (щелевой контакт — тесное смыкание 
мембран двух соседних клеток с шириной синаптической щели 
20—100 А) и типа «tight junction» (плотный контакт — когда 


мембраны соседних клеток сливаются). В наружном синаптиче- 
ском слое есть также химические синапсы между телами и OT- 
ростками неидентифицированных клеток (возможно, из разных 
слоев). 

В морфологической организации сетчатки млекопитающих 
имеются особенности, отличающие ее от сетчатки низших позво- 
ночных: горизонтальные клетки здесь менее крупны, менее раз- 
нообразны по форме сомы и ветвлению отростков и образуют 
меньшее число слоев [212; 88]. 

По типу преимущественных контактов с теми или иными ви- 
дами рецепторов выделяют колбочковый, палочковый и «смешан- 
ный» типы клеток. 

Передача сигнала от фоторецептора к горизонтальной клетке. 
В темноте рецепторы позвоночных непрерывно выделяют медна- 
тор, деполяризующий горизонтальные клетки. Гиперполяризация 
фоторецептора светом приводит к уменьшению выделения медиа- 
тора и, как следствие, к гиперполяризации горизонтальной клет- 
ки. Под влиянием медиатора в темноте субсинаптическая мем- 
брана горизонтальной клетки проницаема для ионов Nat и СГ. 
Каналы субсинаптической мембраны проницаемы, по-видимому, 
также для ионов К+. В отсутствие света мембранный потенци- 
ал горизонтальной клетки определяется в основном каналами 
субсинаптической мембраны и варьирует в пределах —5+ 
_+—25 мВ. 

Несинаптическая мембрана горизонтальных клеток обладает 
резко выраженной нелинейностью: ее сопротивление падает при 
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гиперполяризации на свету и возрастает при деполяризации в 
темноте, Нелинейность определяется работой потенциал-зависи- 
мых К+ и Са?+ каналов. Проницаемость для К+ возрастает при 
гиперполяризации и уменьшается при деполяризации. Проводи- 
мость для Са?+ возрастает при деполяризации ниже, чем —50 -+ 
+—40 mB. 

Таким образом, сопротивление субсинаптической и несинапти- 
ческой мембрап меняется в противоположные стороны 
при изменении освещенности. При этом общее сопротивление 
мембраны клетки остается постоянным, что создает одинаковые 
условия для распространения по слою горизонтальных клеток по- 
тенциалов разной величины [3]. Нелинейные свойства несинап- 
тической мембраны позволяют клетке усиливать медленные по- 
тенциалы и способствуют передаче потенциалов по длинному 
аксону (300+400 мкм) от которого отводятся примерно такие же 
ответы, как и от сомы [37]. 

Нелинейная соматическая мембрана горизонтальных клеток 
является частью системы с обратными связями «рецептор — го- 
ризонтальная клетка», которая в целом может вести себя линей- 
но, компенсируя нелинейности отдельных своих компонентов 
(субсистем): процессов поглощения квантов света, мембраны ре- 
цептора синаптической передачи и др. Об этом свидетельствуют 
данные по линейной суммации реакций колбочек на мембране. 
горизонтальных клеток [67; 205]. Согласно этим данным, функ- 
ции спектральных реакций горизонтальных клеток Г-, R+G-- m 
G*R-B- (У+В-)-типов в линейном диапазоне работы клеток и 
при небольших энергиях света с высокой точностью (5%) ап- 
проксимируются линейной комбинацией «взвешенных» значений 
функций спектральных реакций В-, С и №-колбочек. Степень JH- 
нейности реакций горизонтальных клеток зависит не только от 
условий стимуляции, но и от того, какая фаза ответа берется в 
качестве критерия при построении спектральных функций — пик 
или плато. Последнее больше подвержено поздним меж- и пост- 
рецепторным взаимодействиям, связанным с адаптацией и внося- 
щим основной вклад в нелинейность реакций. Поэтому связь. 
между плато реакции колбочки и плато реакции горизонтальной 
клетки можно считать линейной лишь в диапазоне малых интен- 
сивностей, где не функционируют потенциал-зависимые калиевые: 
каналы несинаптической мембраны и механизм обратной связи. 

Спектральные характеристики горизонтальных клеток. На бе- 
лый свет все клетки отвечают довольно медленным гиперполяри- 
зационным отклонением трансмембранной разности потенциалов 
(время достижения максимума у колбочковых клеток 50+ 
+100 мс), которая возвращается к исходному уровню темнового 
потенциала лишь после прекращения действия света. Такую ре- 
акцию, впервые зарегистрированную венесуэльским исследовате- 
лем Светихиным в 1953 r., принято называть $-потенциалом (oT 
англ. «slow». — медленный). $-потенциалы зарегистрированы в: 
сетчатках всех позвоночных, имеющих горизонтальные клетки... 
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По реакциям на спектральные стимулы клетки делятся на 
два типа: яркостные L (от англ. «luminosity») — клетки, отве- 
чающие гиперполяризацией на свет любой длины волны, и цве- 
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Рис. 3.2.1. Типы горизонтальных клеток: а — реакции фотопических 
горизонтальных клеток на монохроматические стимулы разных длин 
волн, нм. Отклонение линии мембранного потенциала клетки вверх 03- 
вачает деполяризацию, вниз — гиперполяризацию; 6 — функции спект- 
ральных реакций горизонтальиых клеток трех типов. Штрихом пока- 
зана функция спектральных реакций КС-клетки при больших энергиях 
(большой площади или интенсивности) спектральной стимуляции. По 
оси абсцисс — длина волны, HM, по оси ординат — пронормироваи- 
ные по максимуму значения функций (вверх от оси абсцисс — ги- 
перполяризация, вниз — деполяризация). 
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товые C (от англ. «colour») — клетки, полярность ответа KOTO- 
рых меняется в зависимости от длины волны светового стимула 
(рис. 3.2.1а). 

Функции спектральных реакций /-клеток (рис. 3.2.16) y pas- 
ных животных и в сетчатке одного животного широко варьируют 
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по форме и положению максимума. Так, в сетчатке костистых 
рыб обнаружены Л-клетки с пиками реакций на 460—495 нм, 
525—580 нм и 600—680 нм. Часть Г-клеток контактирует только 
с колбочками (колбочковые клетки), часть — только с палоч- 
ками (палочковые Г-клетки). Антагонистическое взаимодействие 
палочковых и колбочковых сигналов в отдельных Г-клетках об- 
наружено в сетчатках черепахи, кошки, саламандры, обезьяны. 
Одновременные контакты с фоторецепторами разного типа опре- 
деляют сложную (с несколькими пиками} форму функций спект- 
ральных реакций Ё-клеток и их зависимость от условий световой 
и хроматической адаптации. Вклад колбочек разного типа в 
реакции клеток Ё-типа также варьирует. Электрофизиологиче- 
ски — по функциям спектральной чувствительности, получаемым 
методом равных ответов, — выявлены клетки, связанные только 
с А-колбочками или с R- и С-колбочками, или со всеми тремя 
колбочками. В определенном диапазоне интенсивностей  CTHMy- 
ляции функции спектральной чувствительности /-клеток аппрок- 
симируются линейной комбинацией функций спектральной чув- 
ствительности соответствующих типов колбочек. 

Располагаясь в один слой, клетки Г-типа связаны между CO- 
бой электрически в синцитиальную сеть. Об этом свидетельству- 
ют большие размеры их рецептивных полей, а также прямые 
опыты c пропусканием тока через микроэлектрод в одну Ё-клет- 
ку и отведением потенциала через другой микроэлектрод из со- 
седней /-клетки. Размеры рецептивных полей Л-клеток, варьиру- 
ющие в диаметре от 300 мкм до 5 мм, значительно превышают 
протяженность их дендритных ветвлений. Принято считать, что- 
рецептивные поля Ё-клеток круглые и не имеют деления на оп- 
понентные друг к другу центре и периферию. Однако результаты 
отдельных работ последних лет свидетельствуют о более сложной 
организации рецептивного поля. На лягушкеи черепахе методами 
морфологии и электрофизиологии получены данные, что рецеп- 
тивные поля клеток L-runa имеют форму эллипса, определенным: 
образом ориентированного в плоскости сетчатки. Исследования 
методами тонкой морфологии и локальной световой стимуляции 
показали. что огромное по размерам рецептивное поле горизон- 
тальной клетки обладает локальной анизотропией — неодинако- 
востью в морфологической организации и свойствах реакций в. 
разных участках. Локальная анизотропия свидетельствует о функ- 
циональной неоднородности рецептивных полей и возможности 
локальной обработки информации в разных его зонах. 

Амплитудные функции Г-клеток, так же как и амплитудные 
функции фоторецепторов, описываются уравнением Михаэлиса — 
Ментон [3.1.3]. Однако амплитудные функции горизонтальных 
клеток имеют более крутой наклон: на одно и то же изменение 
в интенсивности цвета они реагируют большим изменением по- 
тенциала, нежели рецепторы. 

Пространственная суммация спектральных сигналов в рецеп- 
тивных полях Ё-клеток не всегда носит линейный характер и 3a- 
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висит от интенсивности света. О более сложном, нежели простая 
алгебраическая суммация, взаимодействии сигналов в рецептив- 
‘иых полях клетки L-THüa свидетельствует и «эффект усиления» 
[20; 156, 157]. Длинноволновый фон усиливает реакцию Г-клетки 
‘на коротковолновое излучение. Эффект усиления проявляется и 
при фоновом освещении нейтральным светом, возбуждающим все 
типы рецепторов: реакция Ha ахроматический тестовый стимул 
возрастает при условии слабого нейтрального фона. Эффект от- 
сутствует, если тестовый и фоновый сигналы (например, длинно- 
‘волновое излучение) возбуждают один тип рецепторов. Это до- 
казывает, что суть дела именно во взаимодействии сигналов от 
разных рецепторов. 

Форма функций спектральных реакций колбочковых Ё-клеток 
близко совпадает с формой кривой видности животного в фото- 
пических условиях, оптимальных для различения спектральных 
"излучений [197]. Это, а также суммация Ё-клетками сигналов от 
колбочек всех типов на большой площади сетчатки являются ос- 
нованием для отнесения их к «яркостным» Каналам сетчатки. Од- 
нако форма спектральной характеристики Г-клетки не полностью 
‚совпадает с кривой видности, которая определяется вкладом не 
‘только L-, но и С-клеток. По современным данным, L-KneTKH при- 
‘нимают участие и в формировании спектральной оппонентности 
клеток С-типа через механизм обратной связи с разными кол- 
`бочками. 

Горизонтальные клетки С-типа меняют полярность реакций 
(гиперполяризация — деполяризация) в зависимости от длины 
‘волны света, и поэтому их относят к цветокодирующим клеткам. 
"Три основные разновидности клеток С-типа описаны в сетчатке 
рыб и черепахи: R+G-, деполяризующиеся длинноволновым и TH- 
‘перполяризующиеся коротко- и средневолновыми излучениями: 
G+R-B-, деполяризующиеся средневолновым и гиперполяризую- 
‹‘щиеся коротко- и длинноволновыми излучениями, и У+В-, депо. 
‚ляризующиеся средне- и длинноволновыми и гиперполяризую- 
щиеся коротковолновым излучениями (рис. 3.2.1а) У+В--клетки, 
по-видимому, не являются самостоятельным типом клеток и по 
‘ряду критериев представляют собой разновидность G+R-B-, кле- 
‘ток C редуцированным длинноволновым входом. B сетчат- 
ке высших животных, в том числе у приматов, клет- 
ки С-типа пока не обнаружены. Синаптические контакты 
С-клеток с рецепторами строго избирательны. По данным 
‘морфологии, R*G--KzeTKH получают сигналы в основном OT 
С-колбочек, С+Ю-В- и Y*B- — от В-колбочек. Установлено, что 
каждый тип С-реакций генерируется своим морфологическим ти- 
пом горизонтальных клеток, образующим отдельную синцитиаль- 
ную сеть (электрический синцитий Ю+С-—-клеток, синцитий 
G+R-B--xnerox). Рецептивные поля С-клеток принципиально 
‚сходны с рецептивными полями С-клеток: их размеры могут до- 
‚стигать 5--6 мм в диаметре, они не имеют пространственного де- 
„ления на центр и периферию, изотропны — в каждой точке ре- 
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чептивного поля спектральные свойства С-клетки примерно оди- 
наковы. Зависимость амплитуды спектральных реакций С-клетки, 
так же, как и [-клетки, хорошо аппроксимируется уравнением 
Михаэлиса — Menton [3.1.3]. Однако реакции С-клеток в боль- 
шей степени, нежели реакции клеток L-THna, зависят от суммар- 
ной энергии излучения и условий световой и хроматической адап- 
тации. Так, большие размеры или высокая интенсивность стиму- 
ла могут приводить к нарушению спектральной оппонентности 
R*G--knerok (рис. 3.2.1), поскольку при увеличении и площади и 
интенсивности света происходит резкое увеличение общего пото- 
ка квантов P, достигающих сетчатки: 


Р=1х $, 
где / — число квантов, поступающих в единицу времени на еди- 
ницу площади сетчатки, 5 — площадь засвета. При избиратель- 


ном воздействии адаптирующим светом на один H3 рецепторных 
входов С-клетки увеличиваются ее реакции с других входов: на 
средневолновом фоне увеличиваются реакции Ё +0--клетки на 
длинноволновые излучения. Все вышеперечисленное определяет 
сложный характер зависимости реакций клеток С-типа от разме- 
ров и интенсивности спектрального стимула, а также условий све- 
товой и хроматической адаптации. 

Гиперполяризация R+G--, Y'B-- и С+Ю-В--клеток возникает 
при освещении тех типов колбочек, с которыми они имеют пря- 
мые синаптические контакты. Ионные механизмы гиперполяриза- 
ционных ответов С-клеток идентичны механизмам генерации ги- 
перполяризационных реакций  субсинаптической мембраной 
Г-клеток. Относительно способов формирования реакций на цве- 
та из других областей спектра существует две гипотезы. Соглас- 
но первой, С-колбочки получают сигналы обратной связи с HH- 
версией зпака от L-xnerok, а синие колбочки — от Ю+С--клеток 
(рис. 3.2.2 а, 6) [189]. И тогда длинноволновое излучение, гипер- 
поляризующее Ю-колбочки и Г-клетки, вызывает через обратную 
связь деполяризацию С-колбочек и связанных с ними А+С--кле- 
ток. Средневолновое излучение, гиперполяризующее А“С--клетки, 
вызывает через обратную связь деполяризацию В-колбочек и свя- 
занных с ними У+В-- и G*R-B--xnerok. Длинноволновый сигнал, 
дважды пройдя через систему обратной связи с инверсией знака, 
спова становится гиперполяризующим в (+Ю-В--клетках (от 
L-xnerku к С-колбочке, от нее к Ю'С---клетке через прямые CH- 
напсы и от R*G--xnerku к В-колбочке через обратную связь, OT 
В-колбочки к С*Р-В--клетке). Эта гиперполяризация слабо `вы- 
ражена в G-R-B--kaerkax и совсем незаметна в У+В--клетках. 

Рядом исследователей разрабатывается гипотеза, согласно ко- 
торой тормозные и возбуждающие медиаторы поступают на 
С-клетки прямо и независимо от колбочек разного типа [66]. Ба- 
лане в притоке этих медиаторов, воздействующих на разные HOH- 
ные каналы субсипаптической мембраны горизонтальных клеток, 
определяет полярность ответа клетки. При этом разница в ла- 
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Рис. 3.2.2. Взаимодействие между колбочками и горизоиталь- 

нымн клетками: а — влияние обратной отрицательной связи 


на спектральные реакции горизонтальной клетки РЁ-типа и 

колбочек R- и С-типов: 6 — схема прямых (черные стрелки) 

и обратных (белые стрелки) взаимодействий между горизон- 

тальными клетками L-, RG- и СВВ-типов и колбочками В-, 

G- н R-tunop (Стелл, Лайтфут, 1975). Описание см. в Tek- 
сте 


тентпости реакций на разные цвета объясняется разницей в KH- 
нетике взаимодействия медиаторов с постсинаптической мембра- 
ной, как это известно для биполяров: в сетчатке черепахи латент- 
ный период деполяризационных реакций в центре рецептивного 
поля ол-биполяра заметно больше латентного периода гиперполя- 


ризационных реакций в центре рецептивного поля о!-биполяра 
[87]. 
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Существует тесная связь между наличием в сетчатке горизон- 
тальных клеток С-типа и способностью низших позвоночных к 
различению цветов. По данным Тамура и Нива, клетки С-типа 
обнаруживаются в сетчатках у рыб с хорошо выраженной спо- 
собностью к цветоразличению (карп, золотая рыбка, кефаль) и 
не регистрируются в сетчатках у цветослепых рыб [198]. По мне- 
нию этих авторов, регистрация 8-потенциалов является удобным 
методом изучения цветового зрения у рыб, особенно у TEX, KOTO- 
рые малодоступпы для исследования поведенческими методами. 
Редукция системы колбочек в сетчатке рыб сопровождается ре- 
дукцией слоев и типов горизонтальных клеток и, как следствие, 
приводит к разного рода нарушениям цветового зрения. Так, у 
хищной рыбы Маппасага anomala с дихроматическим цветовым 
зрением имеется только один колбочковый С-тип горизонтальных 
клеток, возможно достаточный для генерации ЮС-потенциалов 
[215]. У альбиносов форели потеря одного типа колбочек сопро- 
вождается потерей двух слоев горизонтальных клеток [47]. 

Таким образом, горизонтальные клетки не только обеспечи- 
вают латеральные связи между рецепторами, контролируя адап- 
тационные изменения в сетчатке и участвуя в механизмах про- 
странственного контраста и дирекциональной чувствительности, 
Результаты ряда работ указывают на их участие в формирова- 
нии спектральных и пространственных свойств рецептивных по- 
лей цветокодирующих и ахроматических биполяров. В настоящее 
время исследуются пути такого участия: через обратные связи с 
фоторецепторами или же через прямые контакты с биполярами. 
Имеются данные и об участии горизонтальных клеток в форми- 
ровании реакций ганглиозных клеток сетчатки [19; 155]. B or- 
дельных случаях реакции горизонтальных клеток на цвет могут 
коррелировать с реакциями на цвет ганглиозных [186] и ама- 
криновых клеток. На возможность участия горизонтальных KNE 
ток в генерации цветовых реакций выходных элементов сетчатки 
указывает итот факт, что часть из них имеет аксопы, мембрана 
которых обладает способностью к бездекрементному проведению 
сигнала [217]. 

По данным некоторых авторов, Г-клетки кодируют яркость 
излучения, так как форма их функций спектральных реакций 
близко совпадает с формой функции чувствительности глаза к 
спектральным стимулам [197; 198]. 

Надо отметить, что функции спектральных реакций [-клеток 
по форме также близки к спектральному распределению энергии, 
характеризующему дневной «белый» свет в среде обитания жи- 
вотного. Так, пресные воды на глубинах обитания карпа (1- 
+4 м) имеют максимум пропускания излучения в длинноволно- 
вой области спектра (590-630 нм). В этой же части спектра ло- 
кализуется максимум спектральных реакций /-клеток этих жи- 
вотных. Это значит, что белый свет для рыб отличается по спек- 
тральному составу от белого света для человека большим содер- 
жанием оранжевых и красных тонов. 
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3.2.2. Биполярные клетки 


Биполяры on- и ojff-runoe. Биполярные клетки связывают pe- 
цепторные входы сетчатки с ее выходными элементами — ганг- 
лиозными клетками. Через биполяры каждая ганглиозная клетка 
соединена со многими тысячами фоторецепторов и каждый рецеп- 
тор — с несколькими ганглиозными клетками. 

При всем многообразии морфологических типов физиологиче- 
ски выделяют два основных типа этих клеток: деполяризацион- 
ные (on-knerkH) и гиперполяризационные  (off-knerku) [42]. 
Оп-биполяры реагируют деполяризацией на освещение центра 
рецептивного поля пятном света с диаметром 100-200 мкм (это 
примерно соответствует области ветвления дендритов биполярной 
клетки), а о}-биполяры на тот же стимул реагируют гиперполя- 
ризацией [119]. Освещение периферии рецептивного поля вызы- 
вает в клетках обоих типов обратные реакции. По характеру 
связей с фоторецепторами биполяры делятся на палочковые и 
колбочковые. Одна часть колбочковых биполяров избирательно 
связана с С-колбочками, другая часть — с В-колбочками. «Сме- 
шанные» биполяры контактируют с двумя: либо с R- и G-kon6ou- 
ками, либо с G- и В-колбочками. 

В наружном плексиформном слое биполяры связаны с фото- 
рецептором синаптическими контактами двух типов: базальными 
{или поверхностными) и ленточными (или инвагинирующими) 
(рис. 3.1.2). Возможно, что базальные контакты принадлежат 
ojf-óunonapaM, а инвагипирующие — оп-биполярам [166]. Bo 
внутреннем плексиформном слое биполяры контактируют с отро- 
стками амакриновых и ганглиозных клеток через ленточные CH- 
напсы с двумя постсинаптическими элементами (диады). В боль- 
шинстве диад у лягушек оба постсинаптических нейрона — отро- 
стки амакринов. У приматов доминируют диады, в которых один 
постсинаптический элемент — отросток амакриновой, а другой — 
отросток ганглиозной клетки. Аксоны on- и off-6uuonspos окан- 
чиваются в разных подслоях внутреннего синаптического слоя — 
проксимальной и дистальной частях соответственно. В разных от- 
делах внутреннего плексиформного слоя оканчиваются и отрост- 
ки палочковых и колбочковых биполяров. 

Биполярные клетки представляют в сетчатке прямой, или вер- 
тикальный путь прохождения сигнала от рецепторов к ганглиоз- 
ным клеткам. 

Спектральные характеристики биполярных клеток. Характери- 
стики рецептивных полей биполяров по отношению к стимулам 
разного спектрального состава приведены в табл. 3.2.1. Здесь 
показаны ахроматические клетки, которые получают сигналы раз- 
Horo знака от колбочек одного и того же типа, затем цветовые 
клетки, у которых пространственная организация рецептивного 
поля связана с разными рецепторами, и, наконец, клетки, penen- 
тивные поля которых характеризуются двойной спектральной оп- 
понентностью: они реагируют деполяризацией на стимуляцию 
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Таблица 3.2.1 
Типы колбочковых биполяров 





Структура концентрического 
рецептивного поля (РП) 








Trn Объект 
центр | периферия 
Ахроматические биполяры 
R*R- R* R- черепаха 
R^R* R- В+ черепаха 
Цветокодирующие биполяры 
R*G |R-G* R*G- RG карп 
R-G+/R+G7 i R-G* R*G1 карп 
R*G |R"G- R*G- R-G- черепаха 
R*G-|[R*G* R*G- R*G* черелаха 
В+В- R*B- — шпорцевая 
лягушка 
R'*G*B- R*G*B- — шпорцевая 
| лягушка 





Обозначения: «<!» — деполяризация, «—» — гиперлоляризация; В, б и R — вхо- 
ды соответствеино OT сине-, зелеио- и красночувствительных колбочек. 


центра РП длинноволновым излучением и гиперполяризацией на 
стимуляцию центра РП средневолновым излучением. Такая же 
стимуляция периферии дает противоположные по знаку реакции. 
В сетчатке карпа число таких клеток составляет ~25% от 06- 
щего числа зарегистрированных биполяров [120]. Необычно ор- 
ганизованы РП цветовых биполяров в сетчатке шпорцевой ля- 
гушки [223]. Во-первых, они однородны, без деления на центр и 
периферию. Во-вторых, они обнаруживают необычный тип оппо- 
нентности — между длинноволновыми и коротковолновым излу- 
чениями (Ю+В-): гиперполяризуются на коротковолновый свет, 
возбуждающий «зеленые» палочки (Amax—445 нм), и деполяризу- 
ются на длинноволновый свет, возбуждающий колбочки (Amax= 
=612 нм). При мезопическом уровне освещения они начинают 
деполяризоваться в ответ на средневолновое излучение, возбуж- 
дающее «розовые» палочки (^тах=524 нм). 

У черепахи цветовые биполяры отвечают деполяризацией на 
красное пятно и гиперполяризацией на зеленое, а при освещении 
кольцом гиперполяризуются (или деполяризуются) как на крас- 
ный, так и на зеленый свет [224]. 

Таким образом, организация рецепторных входов биполярных 
клеток обеспечивает одним клеткам синергизм реакций на раз- 
ные излучения, а другим — антагонизм. У низших позвоночных 
биполяры непосредствегно участвуют в формировании цветосе- 
лективных свойств ганглиозных клеток. Так, у шпорцевой лягуш- 
ки гиперполяризация биполяров на коротковолновое излучение 
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сопровождается «оп»-реакцией спектрально-оппонентных гангли- 
озных клеток, а большое число (~ 25%) биполяров с двойной 
спектральной оппонентностью в сетчатке карпа хорошо коррели- 
рует с большим числом ганглиозных клеток с аналогичными свой- 
ствами (~ 63%). 

Механизмы генерации реакций биполяров. Реакция биполяра 
на свет в центре рецептивного поля является результатом прямой 
передачи сигнала от рецепторов, синаптически связанных с его 
дендритными отростками. При этом биполяры ведут себя сход- 
но с горизонтальными клетками, т. e. в темноте медиатор doropeJ 
цептора деполяризует их, увеличивая проводимость по натрию, 
а гиперполяризация на свету возникает в результате уменьшения 
поступления этого медиатора. He до конца яспы ионные Mexa- 
низмы генерации реакций оп-биполяров. По данным Тойода и др., 
деполяризация оп-биполяра на освещение центра ero рецептивно- 
го поля является результатом действия двух различных механиз- 
мов: увеличения проницаемости для ионов натрия (в синансах с 
палочками) и уменьшения проницаемости для ионов калия (в 
синапсах c колбочками) [204]. Об отличии синалтических входов 
оп-биполяров от входов ОЁ-биполяров свидетельствует и более 
медленная кинетика взаимодействия медиатора с постсинаптиче- 
скими каналами в оп-биполярах [73]. 

Реакция биполяра на освещение периферии рецептивного по- 
ля определяется горизонтальными клетками. Так, искусственная 
гиперполяризация горизонтальной клетки вызывает в биполярах 
тот же ответ, что н освещение периферии, а деполяризация — ре- 
акцию обратного знака [37]. Функция спектральной чувствитель- 
ности, измеренная при стимуляции периферии рецептивного поля, 
аппроксимируется линейной комбинацией функций спектральной 
чувствительности горизонтальных клеток L- и С-типов [224]. 

Биполяры on- и off-TunoB образуют множество параллельных 
каналов прямой передачи информации от фоторецепторов на ган- 
глиозные клетки. Сложная организация рецептивных полей — 
сочетание пространственной оппонентности с цветовой — делает 
их реакции на спектральный состав излучения качественно от- 
личными от реакций фоторецепторов и горизонтальных клеток. 


3.2.3. Амакриновые клетки 


Амакриновые клетки получают входные сигналы от биполя- 
ров и других амакриновых клеток и посылают сигналы к гангли- 
озным клеткам или к другим биполярам. 

Разнообразие их морфологических типов в сетчатке позвоноч- 
ных зависит от вида животного: в сетчатке черепахи описано 
27 разновидностей, в сетчатке кошки — 22, приматов — 6 [42]. 
Действует, как и в случае с биполярами, правило, по которому 
чем шире в сетчатке данного животного внутренний плексиформ- 
ный слой и чем больше в нем подслоев, тем больше разновидно- 
стей амакриновых и биполярных клеток. «Сложные сетчатки» 
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лягушек, рыб и птиц отличаются от «простых сетчаток» высших 
животных многообразием морфологическнх типов биполярных и 
амакриновых клеток. В сетчатках лягушки и птиц преобладают 
амакрино-амакриновые н амакрино-ганглиозные синапсы, а у 
приматов преимущественное положение занимают прямые синап- 
сы между биполярными и ганглиозными клетками. 

Несмотря на многообразие морфологических типов амакрино- 
вых клеток по электрофизиологическим критериям, среди них 
вылеляют только два класса: фазические и тонические [119]. 

На включение и выключение широкополосного или монохро- 
матического света фазические клетки отвечают преходящей депо- 
ляризацией, на которую накладываются «псевдоспайки». От ис- 
тинных потенциалов действия псевдоспайки отличаются большей 
длительностью (>2 мс) и зависимостью амплитуды от интенсив- 
ности света, противоречащей закону «все или ничего». Округлые 
рецептивные поля фазических амакриновых клеток достигают 
1--2 мм в диаметре, что в 2-10 раз превышает размах их денд- 
ритных ветвлений, и не имеют деления на антагонистические друг 
другу центр и периферию. Функции спектральной чувствительно- 
сти клеток этого типа, построенные отдельно по On- и off-kouno- 
нентам реакции, совпадают между собой и воспроизводят спект- 
ральную чувствительность преимущественно К-колбочек [119; 
70]. 

Тонические амакриновые клетки могут менять полярность сво- 
их ответов в зависимости от длины волны излучения [119; 70]. 

По свойствам реакций на спектральные стимулы тонические 
амакриновые клетки близки к горизонтальным клеткам Г- и 
С-типов, а по организации рецептивных полей — к биполярам. 
Однако к настоящему времени не ясно, какое отношение к коди- 
рованию цвета имеют амакриновые клетки. Возможно, что, мо- 
дулируя передачу сигнала в звене «биполяр — ганглиозная клет- 
ка», они участвуют в формировании цветоизбирательности ганг- 
лиозных клеток аналогично тому, как горизонтальные клетки, мо- 
дулируя синаптическую передачу от рецепторов к биполярам, 
формируют периферию рецептивного поля биполяриой клетки. 


3.2.4. Ганглиозные клетки 


Анализ излучения в сетчатке завершается в слое ганглиозных 
клеток, реакции которых, состоящие из последовательностей им- 
пульсов, передаются в подкорковые зрительные центры — верх- 
Hee двухолмие и наружное коленчатое тело. 

Морфологические типы ганглиозных клеток. В течение послед- 
них десятилетий проведено большое число исследований морфо- 
логии ганглиозных клеток сетчатки у животных разного уровня 
эволюционного развития [42]. Данные этих исследований пред- 
<тавляют интерес в связи с интенсивным развитием в современ- 
ных нейронауках структурно-функционального подхода, основан- 
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ного на выявлении закономерных связей между морфологией и 
функцией»-нейронных образований мозга. 

Морфологические классификации клеток делаются на основе 
признаков, которые наиболее информативны с точки зрения опи- 
сания возможных функций. Это: 1} геометрия дендритного дере- 

(форма, размах); 2) уровень ветвления дендритов во внутрен- 
нем плексиформном слое, от которого зависят их контакты с оп- 
ределенными типами нижележащих нейронов и соответственно: 
свойства рецептивных полей; 3) проекция аксонов в вышележа- 
щие структуры мозга. 

Наиболее распространена морфологическая классификация 
ганглиозных клеток на а-, В- и у-типы [58], соответствующая фи- 
зиологической классификации на Y-, X- и У-типы. Существует, 
однако, ряд переходных форм, что говорит об определенной ус- 
ловности этой классификации ганглиозных клеток. 

Электрофизиологическая классификация ганглиозных клеток. 
Существует три основные системы классификации ганглиозных: 
клеток: 1) on-, off-, on- off-knerku; 

2) фазические и тонические клетки; 

3) Х-, Y- и №-клетки. 

Фазические клетки генерируют короткие по времени (фазные} 
оп-, off- или on- off-paspsns импульсов, а тонические клетки OT- 
вечают длительным изменением своей импульспой активности 
(возбуждением или торможением) в ответ на изменение  HHTeH- 
сивности или спектрального состава излучения. В сетчатке обезь- 
яны фазические клетки имеют концентрические рецептивные по- 
ля, центр и периферия которых имеют один и тот же колбочко- 
вый вход от G- или R-, но не В-колбочек [89]. Локализуются фа- 
зические клетки, как правило, на периферии сетчатки. Их аксоны 
проецируются в крупноклеточные (магноцеллюлярные) слои НКТ, 
а аксоны тонических клеток — в мелкоклеточные (парвоцеллю- 
лярные) слои НКТ. Афферентация верхних бугров четверохол- 
мия, где локализованы нейронные механизмы движений глаз, осу- 
ществляется исключительно фазическими клетками, которые, та- 
ким образом, выполняют специальные функции в окуломоторной 
системе. Включенностью фазических клеток в систему детекции 
движения и управления движениями глаз объясняется, по-види- 
мому, и тот факт, что скорость проведения возбуждения по ak- 
сону фазической клетки выше скорости проведения в аксоне спек- 
трально-оппонентной тонической клетки [173]. 

Классификация ганглиозпых клеток Ha X-, Y- и У-типы пред- 
ложена Энрот-Кугелем и Робсоном по результатам работ на кош- 
ке [84]. Их отличительные свойства представлены в табл. 3.2.2: 
Х-клетки во многом сходны с тоническими клетками, а У-клет- 
ки — с фазическими клетками сетчатки приматов. Предполагает-- 
ся соответствие между морфологическими классами В, а и ү и: 
физиологическими типами X, Уи W [42]. 

Существует еще одна классификация ганглиозных клеток — 
на А- и В-типы, основанная на характеристике входов: клетки 
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Ганглиозные клетки Х-, Y- и W-Tunos 


Таблица 3.2.2- 





Отличительиые свойства 


Тип клетки 








X Y w 

Величина центра pe- 0, 15—1,0° 0,5—2,5? 0,4—2,5? 
цептивного поля 
Тип реакции тонический (при | фазический (при | тонический или фа-- 

световой адапта- | световой ananta- | зический 

ции — фазический) | ции — тонический) 
Локализация в сет- | центр периферия центр H периферия 
чатке 
Скорость проведения 15—23 м/с 30—40 m/c 3—10 м/с 
в аксонах 
Престранственная Cym- | линейная нелинейная — 


мация сигналов в ре- 
цептивном поле 


Структура рецептив- 
НОГО ПОЛЯ 


Оптимальный стимул 


% от Oumero числа 


Проекции в зритель- 
ные центры 


оп-центр и off-ne- 
риферия (или на- 
оборот) 


локальный стацио- 
нарный стимул 
(свет или темнота) 


40 


мелкоклеточные 
слои НКТ 


on- и о}{-зоны pe- 


цептивного поля 
пространствеино 
совмещены 


движущиеся с раз- 
ной скоростью и в 
разных направле- 
ниях локальные 
стимулы 


10 


верхнее двухслмие 
и крупноклеточные 


on- и off-sogB про- 
странственно совме- 
щены 


смещение всего изо- 
бражения по рецеп- 
тивному полю 


50 


верхиее двухслмие' 


(90%) x НКТ (10%) 


слои НКТ 


А-типа получают сигналы преимущественно от биполяров, a В-ти- 
па — от биполяров и амакринов. Клетки А- и В-типов образуют 
два различных функциональных класса. А-клетки имеют неболь- 
шие по размеру рецептивные поля и обладают высокой абсолют- 
ной чувствительностью к свету, а В-клетки имеют сложные рецеп- 
тивные поля с хорошо выраженной избирательностью к направ- 
лению движения стимула [144]. 

В терминологии перечисленных выше классификаций к спект- 
ральному анализу излучения имеют отношение следующие типы: 
ганглиозных клеток: тонические Orr, off- или on-ojff-kneTkw; клет- 
ки Х-типа и клетки А-типа. 

Кодирование цвета ганглиозными клетками сетчатки. Гранит: 
(1955) первым использовал микроэлектроды для анализа меха- 
низмов кодирования цвета в слое ганглиозных клеток. Он выде- 
лил клетки, реагирующие на широкий спектр излучений (домина- 
TODH), и клетки, селективно настроенные на узкий диапазон длин 
волн (модуляторы). Доминаторам приписывалась функция коди-- 
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рования яркости цвета, а модуляторам — функция кодирования 
‚цветового тона. В последующих работах других авторов установ- 
‚лено, что модуляторы являются «редуцированным вариантом» так 
называемых спектрально-оппонентных клеток, которые возбужда- 
ются на одни длины волн и тормозятся на другие. 


Таблица 3.2.3 


Типы рецептнвных полей спектрально-оппонентных ганглиозных клеток 
и нейронов НКТ обезьяны 


а) R/G клетки 
















































































Коицентрические РП Однородные РП Процент от 
Структура концен- uH - общего числя 
трического РП Rt Gt R G +p- -pt клеток (ахро- 
- — + + GR GR матических и 
G R G R 
хроматических } 
Процент от общего числа цветсоппо- 
иентных нейронов 
Ганглиозные клетки 22 16 | 6 6 | l | — | 48 
HKT | 29 12 13 | 9 | 2 | — | 62 
6) У/В клетки 
Концеитрические РП Е Однородные РП 
- Структура коицен- _ Процент от 
трического РП Bt B yt У toe NM общего числа 
у yt H Bt Bry BY клеток 
Процент от общего числа цветооппо- 
` нентных клеток 
`Ганглиозные клетки 9 1 | 1 1 4 | 1 | 18 
AKT | 2 | — — — à 1 6 

















Примечание. Таблица составлена по данным Гуреса и Зренера [91]. 


Оппонентные клетки делятся на R/G- и У/В-типы (табл. 3.2.3). 
R*[G--knerka возбуждается в ответ на длинноволновое излучение 
и тормозится в ответ на средневолновое излучение. Ү+/В--клетки 
возбуждаются средне- и длинноволновым излучением и тормозят- 
ся коротковолновым. Обратный тип реакций наблюдается у 
R-[G*- и У /В--клеток. Сигналы от фоторецепторов разного TH- 
па представлены в рецептивных полях оппонентных ганглиозных 
клеток упорядоченно и, как правило, пространственно разнесены. 
В сетчатке карповых рыб и суслика обнаружены ганглиозные 
жлетки с двойной спектральной оппонентностью, рецептивные NO- 
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ля которых устроены аналогично рецептивным полям биполяров 
c двойной спектральной оппонентностью. Клетки этого типа да- 
ют оп-ответы на длинноволновый стимул и Off-OTBeTbI Ha средне- 
волновое освещение центра рецептивного поля и обратные реак- 
ции Ha аналогичную стимуляцию периферии [76; 148]. В сетчат- 
ке обезьяны описан небольшой процент клеток (~2%), селек- 
THBHO настроенных на выделение длинноволновых излучений 
[227]. Их спектральная чувствительность к длинноволновому све- 
Ty B —30 раз превышает чувствительность к свету в средне- и 
коротковолновой частях спектра. 

Аналогично цветовым горизонтальным и биполярным клеткам 
каждый тип оппонентных ганглиозных клеток характеризуется 
своей формой функций спектральных реакций, где информатив- 
ным является положение максимумов и «нейтральной точки» 
(рис. 3.2.3 а, б). В области нейтральной точки клетка меняет ха- 
рактер своих реакций с возбуждения на торможение или паобо- 
рот. В этой точке спектра реакции клеток практически не отли- 
чимы. от фона, что свидетельствует об одинаковой выраженности 
здесь процессов возбуждения и торможения, запускаемых фото- 
рецепторами разного типа. 

Фоторецепторные входы ганглиозных клеток. Большая часть 
клеток Y/B- и R/G-runoB имеют концентрически организованные 
рецептивные поля с делением на центр и периферию, которые по- 
лучают сигналы от колбочек разного типа. В рецептивных полях 
R/G-knerok входами служат R- и С-колбочки, а в рецептивных 
полях У/В-клеток — с одной стороны, В-колбочки, а с другой — 
С или R (или С и Ю одновременно). У небольшой части клеток, 
роль которых в цветовом зрении неясна, центр рецептивного по- 
ля представлен С-колбочками, а периферия — B- и Ю-колбочка- 
ми [152]. 

В сетчатке обезьяны оппонентные клетки R/G- и У/В-типов 
составляют ~ 60% от общего числа ганглиозных клеток (осталь- 
ные —40% являются ахроматическими). В сетчатке карповых 
рыб доминируют АЮ/С-клетки с двойной спектральной оппонент- 
ностью, которые у приматов регистрируются только на уровне ко- 
ры [90]. 

Среди оппонентных клеток с сооотношением 3:2 преобладают 
клетки с оп-центром по сравнению c о}-центром. Однако B OT- 
дельном локусе сетчатки регистрируются, как правило, оппонент- 
ные клетки всех типов [227]. Размеры центра рецептивного поля 
у Е/С-клеток варъируют в пределах 0,1+0,3°, у У/В-клеток — в 
пределах 0,5-2°. V К/С-клеток латентный период реакций в 
центре рецептивного поля составляет ~20+30 мс, а на перифе- 
рии — ~40+60 мс. Латентность реакций У/В-клеток соответст- 
вепно на ~ 30 мс больше. Кроме того, у У/В-клеток наблюдаются 
длительные разряды последствия (200-400 мс). Все это ограни- 
чивает временные разрешающие способности У/В-канала: так, 
ганглиозные клетки А/б-типа «отслеживают» мелькания света с 
частотой 60--70 Гц, a У/В-типа — с частотой 35-40 Гц [227]. 
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Взаимодействие между центром и периферией 
поля, определяющее реакцию ганглиозной 


рецептивного- 


клетки, зависит от’ 


спектральных, временных и пространственных характеристик CTH- 
мула, от выраженности связи с фоторецепторами разных типов. 
Кроме того, различные типы клеток по-разному представлены в: 


разных локусах сетчатки, 
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Рис. 3.2.3. Разные степени: 
доминирования G- н К-кКол- 
бочек в реакциях спектраль- 
ио-онполентных ганглиөз- 
ных клеток, Взято из Зре- 
нера [227]: a — функции. 
спектральной  чувствитель-‘ 
ности для 6 разных клеток. 
ЮС-типа, зарегистрирован- 
ных при одних и тех же` 
условиях стимуляции. Для 
удобства сравнения функ- 
ции смещены относительно. 
друг друга по оси ординат; 

— варьирование формы, 
функций спектральных pe- 
акций среди ганглиозных. 
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noB. По оси абсцисс —. 
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Соотношение в выраженности процессов возбуждения и тор- 
можения в рецептивном поле при одних и тех же условиях сти- 
муляции варьирует как функция от соотношения связей клетки C 
колбочками разных типов. Как правило, доминирует один из кол- 
бочковых входов и второй колбочковый вход определяется в ус- 
ловиях селективной хроматической адаптацин. Только у неболь- 


шого числа Ю/С-клеток 


(~ 14%) 
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разные 


колбочковые входы? 


‘представлены в РП одинаково эффективно [227]. Степень доми- 
‘нирования того или иного входа определяет форму функций спект- 
ральных реакций клетки. Так, при доминировании РА-колбочек 
‘нейтральная точка функции клетки Ю/С-типа локализуется в об- 
ласти 480 нм, а при доминировании С-колбочек — в области 
630 нм. Наличие разных степеней доминирования между колбоч- 
ками разных типов объясняет нрактически непрерывную града- 
цию цветооппонентности среди клеток АЮ/С-типа (рис. 3.2.36). 
Одновременно варьируют максимумы функции спектральных pe-- 
акций: при доминировании К-колбочек у Ю/С-клеток может фор- 
‚мироваться У/В-оппонентность, и только хроматическая адапта- 
ция позволяет выяснить, образуется ли эта оппонентность с yya- 
стием B- или G- и К-колбочек. Такая гетерогенность клеток 
Ю/С-типа может служить механизмом усиления локальных пере- 
падов слабой яркости, образованных двумя соседними областями 
разного цвета. В отличие от клеток Ю/С-типа У/В-клетки не об- 
наруживают заметной вариабельности в коэффициентах связи с 
колбочками и их функции спектральных реакций стабильны. 

В каждом локусе сетчатки представлены Ю/С-клетки c pas- 
‘ным соотношением вкладов G- и Ю-колбочек. Однако степень до- 
минирования тех или иных колбочек в рецептивных полях клеток 
меняется систематическим образом от фовеа к периферии: в цен- 
тре преобладают Ю/С-клетки, реакции которых определяются в 
основном С-колбочками, a на периферии — К/С-клетки, в peak- 
цнях которых доминируют вклады OT Ю-колбочек (рис. 3.2.4). 
И хотя С-колбочки доминируют по всей сетчатке B количествен- 
ном отношении, это не означает их доминирование в функцио- 
нальном смысле [142]. 

По небольшому числу данных, форма функции спектральных 
реакций и абсолютная чувствительность У/В-клеток не меняются 
с изменением локализации в сетчатке [227]. 

Динамические характеристики рецептивных полей ганглиоз- 
ных клеток. Спектральная оппонентность ганглиозных клеток за- 
висит от размеров цветового сигнала. При небольших размерах 
стимула, сравнимых с центром рецептивного поля клетки, оппо- 
HeHTHOCTb нарушается и клетка становится ахроматической (не- 
оппонентной) с доминированием в реакциях вклада колбочек од- 
пого типа в центре рецептивного поля. Ослабление онионентно- 
сти происходит и при стимуляции цветами пебольших интенсив- 
ностей, вызывающих реакции колбочек одного тила преимущест- 
венно в центре рецептивного поля, где клетка имеет более высо- 
кую абсолютную чувствительность по сравнению с периферией. 

Как суммируются сигналы от колбочек разного типа в пло- 
щади рецептивного поля ганглиозной клетки? По данным Дюк 
и Спекройзе (1984), такая суммация у большей части Ю/С-кле- 
ток посит линейный характер. Это означает, что реакцию клетки 
(Р) на комбинацию цветовых стимулов À1 илз можно воспроизвести 
простой суперпозицией реакций отдельно на Ay и А: 

P (414-35) =P (1) +P (Ap). 
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В сетчатке карпа ганглиозные клетки с линейной суммаци- 
ей — это, как правило, Ю/С-клетки с двойной спектральной оп- 
понентностью, размеры центра рецептивного поля которых сопо- 


40 


30 


20 


Рис. 3.2.4. Степень доминирования G- и А-колбочек в рецептивных NO- 

лях ЮД-клеток из разных локусов сетчатки: | — доминируют исклю- 

чительно С-колбочки. 5 — исключительно Ю-колбочки, 2--4 — проме- 
жуточные (между ] и 5) степени доминирования, 0° — фовеа 


ставимы с размерами рецептивного поля биполяров с двойной 
спектральной оппонентностью [120]. Оппонентные клетки явля- 
ются, как правило, клетками тонического Х-типа, которые по on- 
ределению их классификации отличаются от ахроматических 
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У-клеток линейным характером пространственных взаимодейст- 
вий сигналов в рецептивном поле. 

У высших позвоночных животных глаз находится в непрерыв- 
ном движении. При этом цветовое изображение непрерывно пе- 
ремещается по сетчатке и нейроны стимулируются последова- 
тельностью быстро сменяющих друг друга локальных перепадов. 
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Рис. 3.2.5. Временные взаимодействия между центром и периферией penen- 
тивного поля ганглиозных клеток: а — различия в латеитности возбуждения 
ЮС-клетки при стимуляции центра (пунктир) и периферии (сплошная линия) 
ее репептивного поля мелькающим светом разной частоты; б — реакции RG- 
клетки на мелькающие вспышки синего (456 нм), зеленого (530 нм) и крас- 
ного (622 нм) цвета разиой частоты, Tu; в —- реакции отдельно центра 
(сплошная линия) и периферии (пунктир) рецептивного поля ЮС-клетки иа 
мелькающие монохроматические стимулы (соответственно, 456 им и 622 нм} 
разной частоты, Ги. Реакции (частота спайков) представлеиы в виде аиа- 
логового сигнала 


яркости и цвета. Как будет клетка различать цвета в этих усло-. 
BRAX? Для изучепия этого вопроса используется мелькающий` 
свет — стимуляция последовательности вспышек, следующих 
друг за другом с определенной частотой (разной для разных по- 
следовательностей). Этими методами выявляется, что решающее 
значение для реакций клеток на цвет в условиях сканирования 
глазом сцены имеют временные взаимодействия между центром 
и периферией рецептивного поля. Так, в рецептивном поле лю- 
бой оппонентной ганглиозной клетки существуют различия в ла- 
тентности возбуждения в центре (~20+30 мс, RIG G) и на пери- 
ферии (~50 мс, R/G). Уменьшение этих различий при высоких 
частотах стимуляции (205-30 Гц) приводит к тому, что фазы воз- 
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“Puc. 3.2.6. Реакции центра -и периферии рецептивного поля АЮС-клетки 
при низких и высоких частотах спектральной стимуляции: а — схемати- 


ческое изображение реакций оп-центра и off-nepudepunu соответственно на 
красный (Ю) и зеленый (С) мелькающие стимулы, Гц; в мс указаиы ла- 
тентности возбуждения центра и периферии при разиых частотах стиму- 
ляции (см. рис. 3.2.15 а). В условиях стимуляции, указашғых слева, че- 
ловек видит мелькающие вспышки, различающиеся по яркости. В услови- 
ях стимуляции, указанных справа, человек видит чередующиеся всивии- 
ки красного и зеленого цветов; 6 — спектральная чувствительность RG- 
клеток при низких (1 Ги) и высоких (30 Ги) частотах, больших (200 mc) 
и коротких (10 wc) длительностях спектральной стимуляции 


буждення и торможения в центре рецептивного поля совпадают 
-HO времени и соответственно с фазами возбуждения и торможения 
на периферии рецептивного поля (рис. 3.2.5). В итоге спектраль- 
ный антагонизм (оппонентность) центра и периферии, проявляю- 
щийся при низкочастотной и стациопарной стимуляции, превра- 
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щается в синергизм при высоких частотах стимуляции. Оппонент- 
ная клетка теряет спектральную избирательность и становится 
ахроматической (рис. 3.2.6). Оптимальные условия синхрониза- 
ции в работе центра и периферии рецептивного поля индивиду- 
альны для каждой оппонентной клетки и зависят от интенсивно- 
сти и спектрального состава фонового освещения, от цвета те- 
стовых стимулов. Перестройка временных взаимодействий в ре- 
цептивных полях оппонентных клеток при высоких частотах сти- 
муляции может иметь адаптивное значение [227]. Стационарный 
объект (вариант низкочастотной стимуляции) выделяется из рав- 
ного по яркости фонового окружения путем анализа цветовых 
различий с участием оппонентных нейронов. При наблюдении бы- 
стродвижущегося объекта первостепенное значение приобретает 
анализ яркостных различий, к выделению которых в этой ситуа- 
ции и подключается наряду с системой У-нейронов система on- 
понентных ганглиозных клеток. Таким образом, спектрально-оп- 
понентные ганглиозные клетки обнаруживают функциональную 
пластичность: в зависимости от условий восприятия они могут 
участвовать в выделении как цветовых (стационарный объект), 
так и яркостных (движущийся объект) контрастов. Это объясня- 
ет, почему движущийся объект видится нами бесцветным. 

Ахроматические спектрально-неоппонентные ганглиозные 
клетки. В сетчатке обезьяны около 40% ганглиозных клеток не 
обнаруживают спектральной оппонентности [227]. Часть из них 
являются фазическими (25%), часть — тоническими (15%). 
Функции спектральной чувствительности и тонических и фази- 
ческих ахроматических клеток широкоплосны с пиком на длине 
волны 550 нм. До настоящего времени неясно, с колбочками ка- 
ких типов связаны эти клетки — только с С, только с R или с б 
и R одновременно. При отсутствии спектральной оппонентности 
ахроматические клетки обнаруживают пространственную ONNO- 
нентность в рецептивном поле, где центр и периферия запуска- 
ются колбочками одного типа (например, R*/R-, С-/С+ или 
G+R+/G-R-). 

Среди ахроматических клеток тонического типа выделяют 
В-нейроны, возбуждающиеся при увеличении интенсивности све- 
та, и О-нейроны, возбуждающиеся при затемнении (от англ. 
«bright» — световой и «dark» — темновой) [116; 117]. При по- 
степенном увеличении интенсивности освещения частота импуль- 
сации В-нейронов монотонно увеличивается, а О-нейронов моно- 
тонно уменьшается (рис. 3.2.7). Каждому участку сетчатки соот- 
ветствует свой набор В- и О-нейронов. В итоге в любом локусе 
сетчатки действие света вызывает одновременное возбуждение 
В-нейронов и торможение Р-нейронов, а темнота — возбуждение 
Р-нейронов и торможение В-нейронов. Ответы B- и О-нейронов 
устойчивы и сохраняются в течение всего времени действия сти- 
мула. 

На рис. 3.28 представлены все типы описанных выше хромати- 
ческих и ахроматических клеток в соответствии с распределением 
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HX по сетчатке обезьяны. Видно, что клетки с оп-центром преоб- 
ладают над клетками с Off-neHTpom. Это совпадает с данными 
морфологии о том, что подслой «а», содержащий окончания би- 
поляров и ганглиозных клеток off-runa, образует только 1/3 внут- 
реннего плексиформного слоя, основная часть которого (подслой 
«в») занята отростками биполяров и ганглиозных клеток оп-ти- 
па [158]. Если в центре сетчатки (0—1°) представлены клетки, 
получающие сигналы от кол- 
` бочек всех трех типов, то на 
периферии доминируют клетки 
с входами от R- и В-колбочек. 
Таким образом, нормальное 
трихроматическое зрение при- 
матов — и это согласуется с 
данными психофизики — or- 
Рецептивное none . Рецелтиёное поле раничено фовеальной областью 
сетчатки [61]. Периферическое 
on цветовоё..зрение обнаруживает 
дихромазию типа дейтерано- 
пий или дейтераномалии. 

Ha Ю/С-клетке суммируют- 
ся с разным знаком и весом 
сигналы от G- и ДА-колбочек. 
Нейтральная точка функции 


Яркостные Х- нейроны 








Величина Величина спектральных реакций у боль- 

ответа ответа шей части R/G-kaerok локали- 

зуется в области 560—570 нм, 

что коррелирует с длиной 

ВОЛНЫ света, вызывающего 

Рис. 3.2.7. Ганглиозные клетки В- и 

Р-типов: а — структура коннентри- 

Интенсивность Интенсивность ческих рецептивных полей B- и D- 

' клеток; Ő — зависимость импульса- 

света, лог. ед. света, лог. ед. ции B- и D-neüponos от интенсив- 
б пости освещения 


ощущение белого цвета у тританопов (у лиц с нарушением 
различения сине-желтых цветов и редукцией У/В-системы). Од- 
нако положение нейтральной точки широко варьирует по спектру 
(от 480 нм до 630 нм) в зависимости от соотношения вкладов в 
реакции клеток С и Ю-колбочек (рис. 3.2.36), формируя различ- 
ные формы реакций клеток в рамках одного Ю/С-типа. Такая re- 
терогенность клеток Ю/С-типа может служить механизмом усиле- 
ния локальных перепадов яркости, образованных двумя примы- 
кающими областями одного цвета [227]. 

По данным Дюк и Спекройзе, суммация цветовых сигналов B 
рецептивных полях R/G-knerok линейна [78]. При пекоторых 
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уровнях фонового освещения у части Ю/С-клеток обнаруживают- 
ся отклонения от линейности, проявляющиеся в эффектах «адап- 
тационного торможения» и «адаптационного растормаживания» 
[32; 144]. Освещение периферии ганглиозной клетки цветом, KO- 
торый тормозит ee, растормаживает (облегчает) ответ централь- 
ной зоны, если он был заторможен до этого фоновым цветом в 
центре поля («адаптационное растормаживание»). Если один yya- 
сток центра освещен ранее, а 


второй участок освещается 469, 6% ЕД 25% 
позднее, то ответ на засвет —_ Л Эк. 
второго локуса уменьшается | 


(«адаптационное торможе- 
ние»). Процессы адаптации 
усложняют антагонистические 
отношения между центром и 
периферией рецептивного по- 
ля, вызывая отклонения от ли- 
нейности в суммации цветовых 
сигналов. 


Рис. 3.2.8. Распределение спектраль- 
ио-оппонентных и ахроматических 
ганглиозиых клеток по сетчатке 
обезьяны (Зреннер, 1983). Заштри- 
хованные блоки — клетки C оп-цеи- 
тром рецептивиого поля (+), 6e- 
лые блоки — клетки с 0} -центром 
(—), блоки с точками — клетки, у 
которых не удалось определить 
центр и которые реагировали воз- 
буждением в любой точке своего 
РП (+). B-, G- и Ю-типы колбочек, 





Спектрально- Неоппонентные 
доминирующих в цеитре РП. Общее оппонентньые 


число клеток, по которому состав- 





5 —— 
лена диаграмма, — 385. Эксц. — экс- 
центриситет на сетчатке, в градусах Тонические (T) Фазические (P) 
(0° — фовеа) (86%) (28%) 


Временные взаимодействия между центром и периферией pe- 
цептивного поля играют существенную роль в формировании 
спектральных реакций Ю/С-клеток на мелькающие цветовые CTH- 
мулы, имитирующие в эксперименте смещения цветного изобра- 
жения при движении глаз. Они объясняют возникновение у чело- 
века ощущений цвета в условиях гетерохромной фликерметрии 
(рис. 3.2.6). Так как нарушение спектральной оппонентности ган- 
глиозных клеток при высоких частотах стимуляции связано с си- 
нергизмом в работе центра и периферии рецептивного поля, то 
логично думать, что стимульные условия, десинхронизирующие 
их взаимодействие, будут приводить к возникновению ощущения 
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цвета. Действительно, такое наблюдается при вращении диска 
«Фехнера — Бенхэма». Черно-белые полосы диска при враще- 
нии с частотой 5+ 15 Гц вызывают ощущения разных цветов. 
Механизмом этой иллюзии может быть десинхронизация в реак- 
циях центра и периферии рецептивного поля (фазовый сдвиг) 
оппонентной ганглиозной клетки, вызываемая полосами разной 
длины и ширины и аналогичная той, что наблюдается при низ- 
кочастотной гетерохромной стимуляции (рис. 3.2.6) [227]. 

На У/В-клетках антагонистически взаимодействуют сигналы 
от колбочек В-типа, с одной стороны, и G- или Ю-типов (или G- 
и В-типа одновременно) — с другой. В сетчатке приматов клет- 
ки этого типа редки (—6%). Их рецептивные поля, как правило, 
не имеют деления на центр и периферию. У большинства 
У/В-клеток (~5,7%) вход от рецепторов В-типа — возбужда- 
ющий [227]. Нейтральная точка функций слектральных реакций 
У/В-клеток локализуется в области 490—500 нм, соответствую- 
щей области белого цвета для протанолов и дейтеранолов (pe- 
дукция Ю/С-системы). По сравнению с .Р/б-клетками клетки 
У/В-типа генерируют длиннолатентные реакции на включение 
света и длительные разряды последействия на выключение. света. 
В отличие от Ю/С-клеток их функции спектральных реакций cra- 
бильны и не меняются с  эксцентриситетом на сетчатке 
(рис. 3.2.3). Большая латентность реакций У/В-клеток проявля- 
ется в психофизических опытах по наблюдению движущейся по- 
лоски, одна половина которой голубого цвета, а другая — крас- 
ного: возникает ощущение, что синяя часть отстает от красной 
[151]. Временными параметрами реакций У/В-клеток определя- 
ются особенности временной суммации сигналов в их рецептив- 
ных полях: если Ю/С-клетки «отлеживают» вспышки света C ча- 
стотой до 60—70 Гц, то У/В-клетки — с частотой до 35 Гц [91]. 
Особенности В/У-системы ганглиозных клеток связывают с OCO- 
бенностями В-колбочек, отличающими их от колбочек С и R-TH- 
пов и сближающими с палочками [227]. 

Таким образом, У/В-система ганглиозных клеток обладает ря- 
дом специфических черт по сравнению с А/С-системой. Если cun- 
тать, что передача информации связана с фазой возбуждения 
нейрона, то У/В-клетки передают информацию только о синем 
цвете, так как являются в своем большинстве клетками Ү-/В+-ти- 
па. И тогда сигналы о желтом цвете формируются или в НКТ, 
или в системе ганглиозных клеток R/G-runa (рис. 3.2.3). Это 
справедливо по крайней мере для сетчатки приматов [227], 
У/В-клетки плохо возбуждаются излучениями с длиной волны 
больше 500 нм и хорошо — белым светом. 

Рассмотренные выше типы рецептивных полей ганглиозных 
клеток обнаруживают двойственную типологию. В сетчатке низ- 
ших позвоночных (рыб, лягушек) наблюдаются два типа спект- 
рально-оппонентных клеток. Одни характеризуются лространст- 
венной спектральной оппонентностью рецептивного поля, когда 
пространственно разные части рецептивного поля (центр и пери- 
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ферия) представляют разные типы рецепторов, а другие — функ- 
циональной спектральной оппонентностью, когда одна и та же 
часть рецептивного поля представлена разными рецепторами, — 
это клетки с двойной спектральной оппонентностью. 

Показательно, что в сетчатке высших позвоночных (напри- 
мер, обезьян) клеток с двойной спектральной оппонентностью 
практически нет, зато, как мы увидим далее, они появляются на 
более высших (корковых) уровнях цветового анализатора излу- 
чений. 

Все это свидетельствует о том, что только клетки второго ти- 
па могут участвовать в цветовом анализе излучений, тогда как 
клетки первого типа настроены скорее всего на выделение про- 
странственных характеристик стимуляции (края, контрасты и 
ит. д.). 


3.2.5, Мюллеровские клетки. Электроретинограмма 


Важным элементом сетчатки являются мюллеровские клетки 
нейроглии, пронизывающие ее по поперечнику. Особенностью 
нейроглии является то, что, не участвуя непосредственно в пере- 
даче зрительной информации, она обеспечивает нормальную жиз- 
недеятельность и функционирование нейронов. Передача инфор- 
мации нервной клеткой связана с активацией натриевых и каль- 
циевых каналов, по которым соответствующие ионы входят в 
клетку. Деполяризация нейрона, являющаяся следствием входа 
натрия в клетку, приводит к открытию калиевых каналов и вы- 
ходу калия из клетки. Клетки нейроглии активно поглощают из- 
быточный калий, нормализуя состав окружающей нейронной 
среды. При этом глиальные клетки сами деполяризуются. Эта 
деполяризация глиальных клеток является признаком активности 
нейронов. Внутриклеточная регистрация от мюллеровских клеток 
показывает, что в них возникают два деполяризационных потен- 
циала — на включение и выключение света, связанные co сраба- 
тыванием биполяров сетчатки. Эти деполяризационные потенциа- 
лы мюллеровских клеток образуют «b»- и «4»-волны, которые Ha- 
ряду с «а»-волной, связанной с работой рецепторов, и «с»-вол- 
ной, отражающей активацию клеток пигментного эпителия, обра- 
зуют электроретинограмму (ЭРГ). Таким образом, «b» и 
«а»-волны ЭРГ служат косвенными показателями возбуждения 
билолярных клеток. 

В ЭРГ, как комплексной реакции сетчатки на действие свето- 
вого стимула, представлена работа систем, детектирующих раз- 
ные признаки раздражителя. Для того чтобы из этой комплекс- 
ной ЭРГ-реакции выделить показатель, отражающий работу цве- 
токодирующей системы, необходимо представить стимульный ма- 
териал в такой форме, при которой сетчаткой воспринимался бы 
только один признак раздражителя, а именно его цвет. Это усло- 
вие может быть выполнено, если раздражители предъявлять не 
в виде отдельных световых вспышек, а в виде последовательно- 
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стей мгновеино заменяемых цветов. Использование метода заме- 
ны [2; 10] позволяет, во-первых, устранить влияние на реакцию 
сетчатки посторонних, не контролируемых в эксперименте факто- 
ров, поскольку в этом случае на сравниваемые стимулы они дей- 
ствуют одинаково, и, во-вторых, дает возможность зарегистриро- 
вать ЭРГ на различие между цветами. При предъявлении мгно- 
венно заменяемых стимулов, выравненных по всем параметрам, 
кроме цвета, зарегистрирована волна ЭРГ, отражающая процес- 
сы цветоразличения в сетчатке [10]. Амплитуда этой волны, про- 
порциональная воспринимаемому цветовому различию независи- 
мо от интенсивности стимула, является электроретинографиче- 
ским показателем степени цветового различия между сравнивае- 
мыми стимулами. Использование двух стимулов одного и того же 
цвета приводит к исчезновению этой «цветовой» волны, т. е. к 
«нулевой» реакции сетчатки. Это доказывает, что данная волна 
действительно отражает только цветовое различие между стиму- 
лами. 

Использование амплитуды «цветовой» волны ЭРГ в качестве 
меры цветового различия дает возможность построить методами 
многомерного шкалирования перцептивное цветовое пространство 
и оценить C его помощью цветоразличительные способности жи- 
BOTHOTO. 

Место сетчатки в общей системе цветокодирующих механиз- 
мов зрительной системы. Современные электрофизиологические 
данные свидетельствуют о том, что в сетчатке осуществляется 
комплексный анализ сенсорной информации до ее поступления в 
зрительные центры [149; 111]. Степень участия сетчатки в обра- 
ботке зрительных сигналов зависит от степени кортикализации 
зрительной функцни. Так, у млекопитающих с хорошо развитой 
ретино-геникуло-стриарной системой зрительных проекций выход 
каждой отдельной ганглиозной клетки неспецифичен в отноше- 
нии признаков объекта и анализ и синтез зрительной информа- 
ции происходит в коре. У низших позвоночных (рыбы, амфибии, 
рептилии, птицы) световые сигналы поступают в мозг по ретино- 
тектальному пути [210]. Эти животные имеют сложно устроен- 
ную сетчатку, из которой в оптический тектум (центр зрительных 
проекций) проецируется высокоспециализированная система из 
ограниченного набора детекторов [17; 149]. Таким образом, чем 
ближе к сетчатке располагается зрительный центр в нервной си- 
стеме животного, тем сложнее операции по анализу световых 
стимулов, приходящиеся на долю сетчаточных элементов. Спра- 
ведливость этого положения в отношении процессов цветокодиро- 
вания можно проиллюстрировать при рассмотрении иерархичес- 
ской организации цветовых нейронов в зрительной системе [76]. 
Иерархия цветокодирующих клеток означает, что чем ближе к 
зрительным центрам локализуется нейрон в системе зрительных 
проекций, тем сложнее организовано его цветовое рецептивное 
поле. Так, у обезьяны спектрально-оппонентные клетки с двойной 
оппонентностью и клетки со сложными и сверхсложными цвето- 
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выми рецептивными полями обнаруживаются только в коре и B 
очень небольшом числе B НКТ. У золотой рыбки аналогичные 
нейроны со сложными спектральными свойствами регистрируют- 
ся уже на уровне сетчатки. Выходы сетчатки золотой рыбки про- 
ецируются в средний мозг, где завершается анализ сигнала о 
цвете у данного животного [53]. Таким образом, анализ спект- 
рального состава излучения в сетчатке непосредственно предше- 
ствует здесь завершающим процессам цветокодирования в зри- 
тельном центре. Это, по-видимому, и обусловливает комплексный 
характер обработки цветовых признаков стимула в сетчатке: ос- 
новные операции по извлечению информации о спектральном CO- 
ставе света реализует сетчатка, а мозговой центр использует ее 
для идентификации цвета (цветоконстантные детекторы) и выде- 
ления других параметров изображения (детекторы цветовых гра- 
НИЦ). 


Глава 3.3 


НЕЙРОННЫЕ МЕХАНИЗМЫ КОДИРОВАНИЯ ЦВЕТА 
В НАРУЖНОМ КОЛЕНЧАТОМ ТЕЛЕ 


Волокна зрительного нерва оканчиваются на клетках правого 
и левого наружного (латерального) коленчатого тела (НКТ). 
НКТ — это основной подкорковый центр зрительной системы, ло- 
кализующийся B таламусе и осуществляющий пераработку HH- 
формации, получаемой от сетчатки. 


3.3.1. Организация афферентных входов 


У рыб, амфибий, рептилий, птиц НКТ развито слабо. У nace- 
комоядных и грызунов оно четко подразделяется на дорсальный 
и вентральный отделы, имеющие различный нейронный состав. 
Дорсальный отдел — основной для окончания зрительных волокон 
(аксонов ганглиозных клеток). Он имеет слоистое строение — 
4 слоя у хищных, 6 слоев у приматов, у насекомоядных и грызу* 
HOB CJOHCTOCTb выражена плохо. По размеру сомы и аксо-ден- 
дритного ветвления все клетки НКТ делят на мелкие и крупные, 
которые у приматов расположены в разных слоях — двух круп- 
ноклеточных (магноцеллюлярных) и четырех мелкоклеточных 
(парвоцеллюлярных). Нейронам магно- и парвоцеллюлярных 
слоев приписываются разные функции в анализе световых излу- 
чений. 

В НКТ направляются все аксоны ганглиозных клеток Х-типа 
и частично аксоны клеток У- и У-типов. Сигналы от правого и 
левого глаза поступают в разные слои НКТ. У обезьян и чело- 
века 1, 4 и 6 слои НКТ связаны с контрлатеральной сетчаткой, а 
2, Зи 5 — c ипсилатеральной. Зрительные волокна на пути от 
сетчатки к НКТ перераспределяются в зрительном перекресте 
(хиазме) таким образом, что к НКТ приходят волокна только от 
одной половины сетчатки каждого глаза — от темпоральной по- 
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ловины ипсилатеральной сетчатки и от назальной половины. 
контрлатеральной сетчатки. И на ту и на другую части сетчатки 
проецируется одна и та же — контрлатеральная — половина 
поля зрения. Таким образом, на каждое НКТ проецируется толь- 
ко контрлатеральная половина поля зрения. 

В пределах одного слоя НКТ ретинальные входы распределе- 
ны по принципу ретино-топической проекции («точка в точку»), 
т. е. каждому локусу сетчатки соответствует свой, строго опреде- 
ленный локус («адрес») в слое НКТ. В результате пространст- 
венное распределение возбуждения в слое ганглиозных клеток 
сетчатки «картируется» (воспроизводится в некотором масштабе) 
пространственным распределением возбуждения нейронов в раз- 
ных слоях НКТ. Строгий топографический порядок связей наб- 
людается и между клетками из разных слоев. Проекции каждой 
точки поля зрения во всех слоях находятся непосредственно одна 
под другой, так что можно выделить колонкообразный участок, 
пересекающий все слои НКТ и соответствующий проекции JIO- 
кальной области поля зрения. 


3.3.2. Спектрально-оппонентные и ахроматические нейроны 


По реакциям на белый свет нейроны НКТ, как и ганглиозные 
клетки сетчатки, делятся на нейроны on-, off- и on-ojf-runoB, на 
фазические и тонические. По реакциям на спектральные стимулы 
нейроны НКТ делят на спектрально-оппонентные и ахроматиче- 
ские. Наиболее подробно свойства этих клеток изучены в лабо- 
раториях известных американских ученых Хьюбела и Визеля и 
Де Валуа (1975) на НКТ обезьяны [40; 209]. Де Валуа с сот- 
рудниками представили данные о наличии в НКТ разных типов 
оппонентных и ахроматических нейронов (рис. 3.3.1): А+/С-нейро- 

‚ увеличивающие частоту фоновых разрядов при стимуляции 
центра рецептивного поля длинноволновым излучением и умень- 
шающие ее при стимуляции периферии рецептивного поля сред- 
неволновым излучением, и Ю-/С+-нейроны, обнаруживающие об- 
ратное направление реакций при той же стимуляции; клетки 
Y*/B--runa, тормозящиеся коротковолновыми и возбуждающиеся 
средне- и длинноволновыми излучениями, и Ү-/В+-типа, реагиру- 
ющие противоположным образом; неоппонентные УйЙ+/ВГ-клет- 
ки, возбуждающиеся стимулами любой длины волны с максиму- 
MOM реакций при 560—580 нм, и Wh-|Bl*-knerkH, тормозящиеся 
излучениями из любой области спектра с максимумом торможе- 
ния при 560—580 нм. Де Валуа сгруппировал эти нейроны в три 
цветовых канала: красно-зеленый, RG желто-синий, УВ, и бело- 
черный, Wh/Bl. Последний канал включает в себя Wh/BI-xnetxn, 
являющиеся аналогами ганглиозных клеток B- и О-типов, коди- 
рующих «свет» и «темноту». Типы функционально-пространствен- 
ной организации рецептивных полей оппонентных нейронов НКТ 
приведены в табл. 3. Видно, что и по строению, и по частоте 
встречаемости разных типов нейроны НКТ мало отличаются от 
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ганглиозных клеток сетчатки. Нейроны с оппонентными penen- 
тивными полями составляют 60—80% от общего числа клеток 
НКТ, где преобладают ЮС-клетки (50—60% от общего числа on- 
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Рис. 3.3.1. Функции спектральных реакций оппоиентных (Rt+G-, 
G*R-, Y*B-, В+У-) и ахроматических (Р/В BI/Wh) нейронов 
р р 
НКТ обезьяны [209]. Три кривые на каждом графике представляют 
р р 
реакции клеток на спектральные стимулы разных иитенсивностей 
(плотиости нейтральных светофильтров указаны рядом, лог. ед.) 


понентных нейронов). Рецептивные поля оппонентных и aXpoMa- 
тических нейронов НКТ формируются с участием тех же типов: 
фоторецепторов, что и соответствующие типы ганглиозных кле- 
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ток. Однако, в отличие от последних, многие и ахроматические и 
оппонентные клетки НКТ получают сигналы от Палочек. У RG- 
и УВ-клеток это выражается в «разрушении» оппонентных 
свойств при темновой адаптации, что сопровождается увеличени- 
ем абсолютной световой чувствительности в тысячи раз и сдви- 
гом Пуркинье [40]. 

В НКТ обезьяны имеются нейроны, у которых центр и пери- 
ферия рецептивного поля связаны с одним и тем же рецептором: 
либо R-, либо С-типа. Такое поле функционирует как обычное 
концентрическое: хорошо активируется локальным воздействием 
на центр и слабо — диффузным освещением или затемнением 
всей площади. Но это свойство сочетается с максимальной чув- 
ствительностью к свету с определенной длиной волны. 

Все нейроны с оппонентными рецептивными полями в НКТ 
принадлежат к нейронам тонического типа. Фазические клетки, 
как правило, не обнаруживают оппонентности. 

RG-, YB- и УШМ ВГ-типы нейронов описаны в НКТ и других 
животных — белки, суслика, кролика, кошки. В НКТ суслика об- 
наружены также клетки с двойной спектральной оппонентностью, 
которые у обезьяны имеются только в коре. 


3.3.3. Особенности нейронов парво- и магноцеллюлярных слоев 


По современным данным, нейроны НКТ, участвующие в коди- 
ровании цвета, локализуются в парвоцеллюлярных слоях [77; 
74]. Здесь сконцентрированы тонические клетки RG- и УВ-типов, 
для которых характерна линейная суммация колбочковых сигна- 
лов по площади рецептивного поля. Нелинейность возникает, как 
и у оппонентных ганглиозных клеток сетчатки, лишь в специаль- 
ных условиях адаптации. Среди нейронов этих слоев выделяют 
две большие группы: широкополосные У5-клетки (от англ. «wide 
band») и узкополосные №-клетки (от англ. «narrow band»). 
№ -клетки избирательно возбуждаются в узком диапазоне длин 
волн, как правило из KOPOTKO- или длинноволновой части спект- 
pa, и тормозятся на остальные. Wb-xnerku реагируют возбужде- 
нием в более широком диапазоне длин волн и торможением — в 
небольшой области спектра. При стимуляции белым светом 
Wb-ueüpoum ведут себя как ганглиозные клетки В-типа, a 
\Ь-нейроны — как клетки О-типа. Оказалось, что реакции Wo- 
и №-клеток по-разному зависят от отношения яркости стимула, 
освешающего центр рецептивного поля, к яркости фона (ахрома- 
тического или хроматического): при яркостях центрального сти- 
мула, больших яркости фона, активируются УЬБ-клетки, при яр- 
костях, меньших яркости фонового окружения, — № -клетки. Ta- 
ким образом, У5-нейроны реагируют на излучение, которое ярче 
фона, a №-нейроны — когда стимулы темнее фона. Эти нейро- 
физиологические данные хорошо коррелируют с феноменологией 
зрения, когда видение цвета определяется не только спектраль- 
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ным составом излучения, но и яркостным контрастом стимула и 
фона. Интересно в этой связи, что максимально насыщенными 
цвета, кроме красных, воспринимаются не на темном фоне, а на 
светлом ахроматическом фоне [13]. Например, синий цвет наб- 
людается максимально насыщенным, тогда как его яркость CO- 
ставляет лишь ~ 10% от яркости фона, T. e. в условиях, опти- 
мальных для активации №б-нейронов [227]. 

Клетки Nb- и Wb-runoB не исчерпывают всей популяции ней- 
ронов в мелкоклеточных слоях, включающих также \Уй#/В1-ней- 
роны и нейроны, имеющие промежуточные между Nb- и У6-ти- 
пами свойства. 

Магноцеллюлярные слои также состоят из оппонентных ней- 
ронов с пространствепно разнесенными в рецептивном поле BXO- 
дами от колбочек разного типа. Часть авторов связывают ней- 
ронные сети этих слоев с кодированием яркости [91], другая 
часть — с кодированием движущихся объектов [77]. В пользу 
последней точки зрения свидетельствуют такие свойства нейро- 
нов из крупноклеточных слоев, как выраженная чувствительность 
к высоким временным частотам, высокая коптрастная чувстви- 
тельность и большие рецептивные поля. 

Функциональные различия между нейронами из парво- и маг- 
ноцеллюлярных слоев во многом определяются организацией их 
афферентных входов. В НКТ обезьяны ретинальные волокна от 
фазических и тонических ганглиозных клеток оканчиваются соот- 
ветственно в крупно- и мелкоклеточных слоях. По свойствам ре- 
акций и строению РП фазические и тонические нейроны у обезь- 
яны напоминают Y- и Х-нейроны в зрительной системе кошки, у 
которой аксоны этих клеток также оканчиваются в разных слоях 
НКТ. Из различий в детекторных свойствах У- и Х-нейронов вы- 
текают функциональные различия образуемых ими слоев НКТ: 
тонические нейроны мелкоклеточных слоев участвуют в анализе 
интенсивности и спектрального состава излучения в центре поля 
зрения, а фазические нейроны крупноклеточных слоев — резких 
перепадов в освещенности (например, при перемещении объек- 
та) на периферии поля зрения. По-видимому, фазические гангли- 
озные клетки, нейроны верхпего двухолмия и крупноклеточных 
слоев НКТ включены в систему коптроля быстрых саккадических 
движений глаз. 

Анатомическая сегрегация нейронов с разными функциональ- 
ными свойствами паблюдается уже в сетчатке, где отростки би- 
поляров и ганглиозных клеток ON- и о}-типов локализуются B 
разных подслоях внутреннего синаптического слоя. Такое «ана- 
томическое обособление» нейронных систем, образующих разные 
каналы передачи информации, является общим принципом в MNO- 
строении анализаторных структур и наиболее ярко выражено в 
колончатой организации коры. 
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3.3.4. Корреляция спектральных характеристик нейронов НКТ 
с феноменологией цвета 


Реакции RG-, YB- и ЎА/ВІ-нейронов НКТ хорошо коррелиру- 
ют с данными психофизических опытов. Де Валуа с соавторами 
[207] протестировали цветоразличительные «способности» оппо- 
нентных и ахроматических клеток НКТ обезьяны методом заме- 
ны равноярких цветовых стимулов. Они обнаружили, что 
Wh/Bl-neliponbt не реагируют на цветовые различия («путают» 
цвета, выравненные по яркости). Кривые спектральной чувстви- 
тельности этих клеток совпадают по форме с фотопической кри- 
вой видности животного. Наименьшие пороги цветовых различий 
(ЛА, HM) для вызова стандартной реакции имеют нейроны RG-tTu- 
па в длинноволновой области спектра (570—620 нм), а ҮВ-ней- 
роны — в длинно- и коротковолновой частях (480—500 нм и 
580—620 нм) (рис. 3.3.2). Таким образом, спектрально-оппонент- 
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Рис. 3.3.2. Функции цветоразличения, Рис. 3.3.8. Реакции ЮС-нейронов 
АЛ (А) обезьяны, полученные mero- НКТ обезьяны Ha равнояркие цве- 
дом замены равиоярких цветовых товые стимулы разной насыщенности 


стимулов в поведенческих опытах и [208]. 0-3 — разные степени насы- 

по реакциям  спектрально-оппонеит- ‘ценности цветовых стимулов (0 — 

ных (RG, УВ) нейронов НКТ [207] белый цвет, 8 — монохроматический 
цвет) 


ные нейроны НКТ могут составлять механизм (или его часть) 
для реализации функции цветоразличения в зрительной системе. 
Интересны в этой связи данные о цветоразличительных способно- 
стях беличьих обезьян (squirrel monkey), самки которых являют- 
ся нормальными трихроматами, а самцы — дихроматами (прота- 
нопами), плохо различающими длинноволновую часть спектра 
{>640 нм) [110]. Оказалось, что если в НКТ самок регистриру- 
ются Kak RG-, так и ҮВ-клетки, то в НКТ самцов ЮС-система цве- 
тооппонентных клеток практически полностью редуцирована. Де 
Валуа и Маррокко, меняя цвета по насыщенности, показали, что 
если направление реакций RG- и ҮР-клеток (торможение или 
возбуждение) зависит от длины волны стимула, то амплитуда 
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ответа зависит от насыщенности при условии, что интенсивность 
по-разному насыщенных цветов при этом не меняется (рис. 3.3.3) 
1208]. 

Имеется положительная корреляция между степенью разви- 
тости цветового зрения животного и выраженностью системы 
оппонентных нейронов в НКТ. Tax, в НКТ макаки, цветовое зре- 
ние которой близко к цветовому зрению человека, оппонентные 
клетки составляют 60—70% от общего числа регистрируемых 
нейронов. А в НКТ кошки, цветоразличительные способности ко- 
торой крайне ограничены, спектрально-оппонентные клетки CO- 
ставляют всего несколько процентов [161]. 

Итак, система спектрально-оппонентных нейронов в НКТ ма- 
ло отличается от таковой в слое ганглиозных клеток. Сходная ор- 
ганизация рецептивных полей нейронов сетчатки и нейронов НКТ 
является основанием для широко распространенного мнения о 
гом, что НКТ — это релейная (передающая) «станция». Однако 
с учетом усиления латерального торможения в НКТ можно ду- 
мать, что смысл такого дублирования состоит в необходимости 
чисто количественного усиления тех эффектов, которые обеспечи- 
ваются концентрической организацией рецептивного поля: выде- 
ление и обострение контрастов [32; 33]. Возможна также «кор- 


рекция» на уровне НКТ афферентного потока со стороны дру- 
гих отделов мозга [32]. 


Глава 3.4 
КОРКОВЫЕ МЕХАНИЗМЫ ЦВЕТОВОГО ЗРЕНИЯ 


3.4.1. Зрительные зоны коры мозга 


В коре мозга высших позвоночных (обезьяны) выделяют до 
12 зон (полей), связанных со зрением и занимающих ~60% всей 
площади коры. Наиболее тщательно изучены характеристики 
нейронов, локализующихся в полях [17, 18, 19] (по Бродману) 
затылочных долей левого и правого полушарий и зоне 
(рис. 3.4.1). В поле 17 (по-другому эта область называется стри- 
арной корой, или первой зрительной областью, V1) оканчивается 
большая часть волокон из НКТ, и поэтому его называют первичной 
зрительной корой. Поля 18 (парастриарная кора, или зрительная 
область, V2) и 19 (перистриарная кора, или зрительная область, 
УЗ) относят к вторичным проекционным зонам зрительной коры 
и объединяют под названием «паравизуальная кора». Поля 18 и 
19 получают афферентные входы от поля 17, а V4 — от полей 
18 и 19 (рис. 3.4.1). 

Афферентные входы поля 17 организованы, как и в НКТ, по 
принципу ретинотопической проекции. При этом участок коры, 
соответствующий тому или иному участку сетчатки, пропорциона- 
лен не абсолютной площади проецируемой области, а концентра- 
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ции прийодящихся на Hee фоторецепторов. Поэтому большая 
часть стриарной коры приходится на долю фовеа. Ретинотопиче- 
ская проекция, хотя и менее четкая, существует также в парави- 
зуальной коре и отсутствует в V4. В результате зрительного Ne- 
рекрестка (в области хиазмы) левая и правая половины поля 
зрения представлены соответственно в правом и левом полушари- 
ях мозга. При этом симметричные точки обоих полушарий свя- 
заны между собой комиссуральными волокнами, входящими в 
состав мозолистого (каллозального) тела. 






д HUMHAA 


Височная 
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Рис. 3.4.1. Зрительные зоны коры мозга: а — локализация зоиы — V4 
(правое полушарие, вид сбоку); б — локализация зон VI+V4 в npa- 
вом (частично вскрытом) полушарии мозга, вид сбоку; в — взаимоот- 


ношения между зрительными зонами мозга. Стрелками указаны направ- 
ления связей 


Основная масса зрительных волокон в составе зрительной ра- 
диации, берущих начало в дорсальном ядре НКТ, оканчивается 
в слое ІУ поля 17. В коре обезьян и кошек афферентное волок- 
но дает до 12—22 ветвей и коптактирует с 5—10 тыс. нейронов.. 


3.4.2. Цветовые рецептивные поля корковых клеток 


В первичной и вторичных проекционных зонах зрительной ко- 
ры обезьяны выделены 4 типа нейронов, общим свойством кото- 
рых является реакция только на узкополосные спектральные сти- 
мулы, а не на широкополосные сигналы любой формы [150]. 
Цветовые нейроны с концентрическими рецептивными полями об- 
наруживают двойную цветовую оппонентность: например, реаги- 
руют по типу R*G- в центре рецептивного поля и по типу R-G* 
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на периферии (или, наоборот, R-G* в центре, a R*G- — на пе- 
риферии) (рис. 3.4.2). Выделяются два типа оппонентных кле- 
ток — RIG и B/Y, но преобладают клетки Ю/С-типа. Максималь- 
ная активация таких клеток, как и аналогичных нейронов C двойл 
ной цветовой оппонентностью в сетчатке и НКТ, достигается при 
одновременном засвете центра 
и периферии рецептивного по- 
ля разными излучениями. Ней- 
роны этого типа получают 





прямые входы от НКТ и пред- RG 

ставляют первый этап обра- 

ботки информации о цвете B 

‘коре. Клетки с концентриче- 

'CKHMH цветооппонептными pe- 

цептивными полями локализу- а. 

TV enoe преимущественно B рис. 3.4.2. Рецептивные поля (PII) цве- 

у . 


товых иейроиов зрительной коры: а — 
У большинства нейронов концентрические РП с двойной спект- 
коры рецептивные поля име- ральной оппонентностью; 6 — , «прос- 
ют He концентрическую, a 6o. THE РП с двойной спектральной оппо- 
HEHTHOCTbIO 

лее сложно организованную 

форму. По классификации 
Хьюбеля и Визеля, зрительные РП подразделяются помимо 
концентрических на «простые», «сложные» и «сверхсложные» 
[40]. Существуют нейроны с «простыми» РП, которые обна- 
руживают двойную оппонентность, так же как и нейроны c 
концентрическими РП (рис. 3.4.2). Однако они реагируют 
только на цветовые полосы или края определенной ориен- 
тации. Другой тип нейронов со «сложными» РП (квадратной 
или прямоугольной формы) реагирует только на движущиеся 
монохроматические полосы или края соответствующей ориента- 
ции. Они обладают узкой спектральной чувствительностью, т. е. 
высокой избирательностью к спектральному составу излучения, и 
тенерируют ол-ответы. Таким образом, нейроны этого типа NO- 
лучают оп-сигналы только от R- или только от С-колбочек и aH- 
тагонистические входы от колбочек противоположного типа (G- 
или Ю-типа соответственно). Нейроны третьего типа со «сверх- 
сложными» РП реагируют на движущиеся монохроматические и 
‚определенным образом ориентированные края или: полосы, KOTO- 
рые ограничены по длине с обеих сторон. Как и «сложные» клет- 
ки, эти нейроны обладают острой избирательностью к спектраль- 
ному составу излучения. В соответствии с иерархической схемой 
Хьюбеля и Визеля [40] нейроны с концентрическими, «просты- 
ми», «сложными» и «сверхсложными» РП образуют последова- 
тельно усложняющиеся этапы анализа цветовых сигналов в коре. 
STO находит отражение в характере распределения нейронов с 
цветовыми рецептивными полями по слоям коры. Если клетки с 
концентрическими и «простыми» РП обнаруживаются в основном 
B ПІ и IV (афферентном) слоях, тесно связанных с входами OT 
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НКТ, то клетки со «сложными» и’ «сверхсложными» РП — в 
верхних (II и верхняя часть ПІ слоя) и нижних (V и У!) слоях, 
где реализуются более тонкие процессы анализа зрительных сиг- 
налов. В поле 17 на участке, соответствующем 2° фовеа, локали- 
зуется ~ 40% цветочувствительных нейронов стриарной коры 
[226]. С увеличением эксцентриситета на сетчатке до 20° число 
цветочувствительных нейронов в соответствующем ретинотопиче- 
ском участке коры уменьшается до 2%. Это согласуется с харак- 
тером распределения в сетчатке ганглиозных клеток с цветовы- 
ми рецептивными полями и свидетельствует о том, что трихро- 
матическое зрение приматов связано главным образом с фовеаль- 
ной областью. 

В соответствии со строением своего РП «простые», «слож- 
ные» и «сверхсложные» клетки могут детектировать цветовые и 
яркостные различия вдоль контуров изображения. Среди этих 
нейронов обнаружены такие, которые реагируют только на ярко- 
стное различие, только на цветовое различие (на различия в 
хроматичности независимо от различий по яркости) и на то и дру- 
гое различия одновременно. 


3.4.3. Детекторы спектральных излучений 


Первые сообщения о цветовых нейронах детекторного типа 
сделаны Гранитом при исследовании аксонов зрительного нерва 
лягушки [6]. Гранит выявил, что аксоны ганглиозных клеток из- 
бирательно активировались на стимулы с узким диапазоном длин 
волн в разных участках спектра («модуляторы»). Вслед за Гра- 
нитом Де Валуа описал избирательные к цвету нейроны-модуля- 
торы в НКТ макаки [209]. Однако в последующих работах Де 
Валуа показал, что эти нейроны являются на самом деле оппо- 
нентными и более широкополосными: низкий уровень спонтанной 
активности и высокий уровень шума в предыдущих опытах не 
позволили выделить тормозную периферию в РП «модуляторов». 
Сходные причины могли повлиять и на результаты Гранита. 
К тому же Гранит работал пороговыми методами, а в этих усло- 
виях форма функции спектральных реакций может сильно варьи- 
ровать в зависимости от небольших колебаний в уровне адапта- 
ции. В то же время данные Гранита относятся к низшим позво- 
ночным, у которых нейроны сетчатки обладают ярко выражен- 
ными детекторными свойствами [17]. 

Более определенные данные о детекторах цвета получены при 
изучении стриарной коры обезьяны, где цветоселективные нейро- 
ны не меняли своей спектральной избирательности с изменением 
условий световой адаптации и интенсивности стимуляции [48; 
137]. В работе Ваутин и Доу обнаружены корковые нейроны по- 
ля 17, избирательно возбуждающиеся в узком диапазоне длин 
волн с максимумом реакций в области 450 нм, 506 нм, 577 и 
656 нм (у каждой клетки свой максимум) [211]. Эти максимумы 
соответствуют положению в спектре «основных цветов» у чело- 
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века и обезьяны — «синего» (450 нм), «зеленого» (506 mw), 
«желтого» (577 нм) и «красного» (656 нм). Все эти узкоселек- 
тивные нейроны имели рецептивное поле C оппонентной к центру 
периферией. По-разному они реагировали на белый свет: с пика- 
ми на 656 нм и 506 нм — слабо, на 450 нм и 577 нм — средне. 
В этой же зоне коры обнаружены клетки, реагирующие на широ- 
кий спектр монохроматических излучений с пиками возбуждения 
при 506 нм и 656 нм. Эти нейроны напоминают широкополосные 
Wob-xnetku в НКТ. Широкополосные нейроны максимально воз- 
буждались при предъявлении белого света. Таким образом, в 
стриарной коре имеется два типа спектрально-селективных детек- 
торов: 1) с концентрическими рецептивными полями и 2) с «про- 
CTBIMH», «сложными» или «сверхсложными» полями. 

Между цветочувствительными клетками поля 17 и полей 18— 
19 имеются определенные различия. Во-первых, в паравизуальной 
коре вообще больше нейронов со «сложными» и «сверхсложны- 
ми» РП и соответственно болыше и аналогичных цветовых нейро- 
нов. Во-вторых, клетки поля 18 c двойной цветовой оппонентно- 
стью и концентрическими РП реагируют на цветные пятна опре- 
деленных размеров так же, как и «сложные» клетки на элемен- 
ты контура, — независимо от положения стимула в РП. Часть. 
этих клеток реагируют на световые пятна определенных разме- 
ров независимо от длины волны излучения и в пределах участка 
поля зрения, превышающего оптимальные размеры светового сти- 
мула. В соответствии с такими свойствами данные нейроны были 
отнесены к клеткам со «сложными РП без ориентационной изби- 
рательности» («complex—unoriented») [107]. Они отличаются or 
обычных концентрических с центр-периферической организацией: 
РП так же, как «простые» клетки отличаются от «сложных». Ус- 
ложнение цветовых свойств нейронов в полях 18—19 может быть. 
результатом того, что информация, выделенная нейронами поля: 
17, проходит в них дальнейшую обработку. 


3.4.4. Организация каналов из тонических неоппонентных клеток 


Большое значение для попимания функциональной организа-. 
ции нейронной сети, анализирующей световое излучение, имеет 
классификация корковых нейронов, предложенная Юнгом и Ba- 
умгартнером [117]. Они выделили пять типов нейронов в зри- 
тельной коре кошки, из которых один тип (А) не связан прямо: 
< клетками НКТ и сетчатки, а, вероятно, представляет собой ста- 
билизирующую систему, поддерживающую фоновый уровень воз- 
буждения коры. Эти клетки отвечают при электрическом раздра- 
жении клеток таламуса или вестибулярного аппарата и не реаги- 
руют на раздражение рецепторных клеток диффузным светом. 

Остальные четыре типа (B, C, D и E) характеризуются nps- 
мой зависимостью активности от светового воздействия на CeT- 
чатку. 
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В-клетки характеризуются возбудительной реакцией на вклю- 
‘чение света и сохраняют реакцию на время действия стимула. 
Выключение света вызывает у этих клеток сильную тормозную 
реакцию по сравнению с фоновой активностью. Они соответству- 
ют тоническим ол-нейронам сетчатки. 

С-клетки характеризуются тормозными реакциями как на 
включение светового пятна, так и на выключение. В отличие от 
В-нейронов они дают только фазический ответ на стимул. 

Р-нейроны характеризуются возбуждением при выключении 
‘светового пятна и торможением при его включении. Как и 
В-клетки, они дают тоническую реакцию, которая определяется 
длительностью периода выключения света. Эти нейроны соответ- 
‚ствуют тоническим о}-клеткам сетчатки. 

Е-нейроны дают тормозную фазическую реакцию на включе- 
ние света, которая через некоторое время сменяется возбуждени- 

При выключении света эти клетки дают возбуждающую то- 
ническую реакцию. 

Е-нейроны отличаются or Р-нейронов тем, что имеют тенден- 
цию к оформленной в контур стимуляции: "Чем больше диффу- 
зен свет, чем более равпомерно он распределен по сетчатке, тем 
‘большая вероятность, что при активном торможении Р-клеток 
Е-клетки не изменяют своей фоновой активности. И наоборот, 
чем более выражен контур светового пятна, тем более вероятна 
сильная тормозпая реакция Е-нейронов прн незначительных из- 
менениях активности О-клеток. 

В этой типологии нейронов коры мы считаем наиболее BaX- 
ными для цветового зрения два типа: B- и О-клетки. Поэтому 
ганглиозные клетки, обладающие этими же характеристиками, 
мы называем также B- и О-нейронами аналогично B- и О-клет- 
кам стриарной коры. Юнг показал, что реакции обеих клеток B 
‘зрительной коре обладают ярко выраженной реципрокностью по 
отношению к одному и тому же изменению освещенности [116; 
117]. Это объясняется тем, что рецептивные поля В- и О-клеток 
почти полностью перекрываются. 

Другой очень важной характеристикой В- и О-клеток являет- 
ся тоническая реакция на световой сигнал. Это также свойствен- 
HO ганглиозным клеткам сетчатки и клеткам НКТ. В связи C этим 
можно говорить о связанности клеток сетчатки, НКТ и коры в 
<пецнализированную нейронную сеть (канал). 


3.4.5. Цветовые колонки 


Нейроны коры со сходными свойствами группируются в верти- 
ҡальные столбцы (колонки), идущие радиально от поверхности 
коры к белому веществу. При микроэлектродном исследовании 
это проявляется в том, что по мере погружения электрода в глу- 
бину коры (перпендикулярно к ее поверхности) по ходу встре- 
чаются нейроны с близкими свойствами. Морфологически колон- 
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ки выявляются, в частности, по преобладанию вертикальных свя- 
зей между нейронами внутри колонки над горизонтальными свя- 
зями между соседними колонками. Деление коры мозга на вер- 
тикальные элементарные единицы, объединяющие нейроны из 
разных слоев, обнаружил методами гистологии Лоренте де Но 
(1943). Методами электрофизиологии это было подтверждено в 
работах В. Маунткасла на соматосенсорной коре кошки, где им 
показано, что механосенсорные клетки сгруппированы в колонки 
в соответствии с модальностью (прикосновение, давление и др.) 
[43]. Колонки имеют вид встроенных в кору трехмерных прямо- 
угольных блоков разной величины: если смотреть на поверхность 
коры сверху, то это будут пластины с размерами по ширине от 
20--50 мкм до 250-500 мкм и по длине — от | мм и более. 

Основную информацию о колончатой организации зрительной 
коры дали работы Хьюбела и Визеля, которые применили мече- 
ные аминокислоты, использовав для своих целей предложенный 
американским ученым Л. Соколовым метод оценки активности` 
мозга с помощью 2-дезоксиглюкозы, меченной радиоактивным 
изотопом углерода [40]. Суть метода состоит в том, что меченая 
аминокислота, поглощаемая клетками сетчатки, доставляется к 
нейронам коры через НКТ и там поглощается тем интенсивнее, 
чем выше активность коркового нейрона. Последнее объясняется 
включением дезоксиглюкозы, имитирующей глюкозу, в метаболи- 
ъ‘ческий цикл. Таким образом, радиоактивными оказываются те 
участки коры, которые активируются данным стимулом. Эти уча- 
стки обнаруживаются, если срезы мозга прижать к фотопластин- 
ке, чувствительной к радиоактивному излучению. С помощью это- 
го метода Хьюбел и Визель продемонстрировали наличие колонок 
глазодоминантности и ориентации линий в зрительной коре 
обезьяны. По современным электрофизиологическим и морфоло- 
гическим данным, цветочувствительные нейроны коры объедине- 
ны в такие же функциональные блоки — колонки. 

Первые сведения о цветовых колонках получены Майклом в 
работах на стриарной коре обезьян Старого Света [150]. В цве- 
товой колонке, объединяющей цветочувствительные нейроны из 
разных слоев — от поверхности коры до белого вещества, клет- 
ки реагируют только на монохроматические излучения в узком 
диапазоне спектра. Каждая колонка детектирует специфическую- 
полосу спектра. Цветовые колонки чередуются: колонка с нейро- 
нами, селективно выделяющими область 490—500 нм (максимум 
реакций), сменяется колонкой с нейронами, настроенными на вы- 
деление области 610 нм, и т. д. В ширину цветовые колонки до- 
стигают 100-250 мкм и в длину — нескольких миллиметров. 
Границы цветовых колонок не совпадают с границами колонок, 
организованных по другим признакам. Объединяясь в цветовую 
колонку по признаку спектральной избирательности, цветочувст- 
вительные нейроны могут различаться по другим свойствам: мо- 
гут иметь разное строение РП (концентрические «простые», 
«сложные», «сверхсложные»), разную ориентационную избира- 
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-тельность, различаться по глазодоминантности. В пределах одной 
цветовой колонки клетки с концентрическими и «простыми» РП 
имеют одну и ту же оппонентность (R*G- в центре РП и R-Gt 
на периферии или наоборот), а «сложные» и «сверхсложные» 
клетки — спектральную чувствительность, совпадающую со спек- 
‘тральной чувствительностью ол-компонента клеток с концентри- 
ческими и «простыми» РП. 

Новые возможности в изучении функциональной организации 
‘зрительной коры открывает гистохимический метод окраски ней- 
ронов соответственно содержанию в них митохондриального эн- 
зима цитохромоксидазы [118]. Активность энзима является по- 
казателем высокоэнергетических метаболических процессов, про- 
`текающих в отдельных частях нейрона и в отдельных: нейрон- 
ных сетях. Распределение цитохромоксидазы в слоях коры, выяв- 
ляемое после специальной гистохимической обработки методами 
‘световой или электронной микроскопии, коррелирует с местами 
концентрации возбуждающих синапсов и местами активного 
трансмембранного транспорта ионов HaTpus-[118]. C применени- 
ем этого метода в полях 17 и 18 коры обезьяны выделены подоб- 
ласти (в виде темных пятен) с повышенным содержанием фер- 
мента цитохромоксидазы, чередующиеся с зонами (в виде свет- 
лых пятен) с пониженной концентрацией энзима [138; 107]. 

Оказалось, что обнаруженные гистологические различия соот- 
ветствуют различиям функциональным: цитохром-темные области 
‚объединяют цветочувствительные нейроны, а цитохром-светлые — 
нейроны-детекторы ориентаций линий и углов. В отдельную ци- 
тохром-темную зону, имеющую вид пятна или полоски 0,5X1 мм, 
входят цветочувствительные клетки из 2, 3, 4B, 5 и 6 слоев, не 
обладающие ориентационной чувствительностью. Они имеют KOH- 
центрические РП и делятся на три группы: 1) ахроматические 
нейроны типа широкополосных Wb-xanerok НКТ; 2) ЮС-нейроны 
c двойной цветовой оппонентностью и 3) УВ-нейроны с двойной 
цветовой оппонентностью. ЮС- и УВ-клетки с двойной цветовой 
оппонентностью не реагируют на белый свет и однородные цве- 
товые вспышки. Их реакции были максимальны при одновремен- 
ном засвете центра и периферии РП оппонентными излучениями. 

Небольшая часть цитохром-светлых зон состоит из цветочув- 
етвительпых нейронов, сочетающих цветовую и ориентационную 
избирательность. Светлые зоны связаны только между собой, но 
не с темными зонами. Цитохром-темные области поля 18 связа- 
ны, с одной стороны, с аналогичными зонами поля 17 и, с другой, 
<< зоной V4, где сконцентрированы исключительно цветокодирую- 
щие нейроны. Эти данные свидетельствуют в пользу колончатой 
организации нейронных структур цветовых каналов в коре и их 
независимости от нейронных каналов по обработке информации 
о форме объекта. Интересно в этой связи, что цитохром-темных 
областей с цветочувствительными нейронами не обнаружено в 


зрительной коре кошки, цветовое зрение которой развито слабо 
1100; 138]. 
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3.4.6. Особенности процессов кодирования цвета 
в престриарной зоне У4 


В престриарной коре обезьяны выделяют зону V4, специфи- 
ческим образом связанную с кодированием цвета (рис. 3.4.1). 
У4 получает основные афферентные входы от полей 18 и 19 и ча- 
стично от поля 17. Из V4 сигналы поступают в нижневисочную 
кору. В У4 представлена только центральная часть поля зрения 
(20- 30°). РП нейронов этой зоны имеют небольшой по размерам 
(<0,5°) возбуждающий центр и обширную «молчащую» перифе- 
рию (>15+20°), наличие которой можно выявить только по ее 
тормозному влиянию на реакцию центра. За счет больших раз- 
меров периферии рецептивные поля нейронов У4 в среднем в 30 
раз превышают по площади РП нейронов стриарной коры. Тор- 
мозное воздействие периферии РП максимально, если свойства 
проецируемого на нее стимула совпадают (или близки) со свой- 
ствами стимула, возбуждающего центр (размеры, спектральный 
состав и др.). В зоне У4 отсутствует ретинотопическая проекция. 

Свойства цветовых клеток различных зон коры, включая зону 
У4, подробно изучены английским исследователем: С. Зеки [226]. 
Им описаны три типа корковых нейронов: цветооппонентные ней- 
роны и нейроны, избирательные к определенному узкому диапа- 
зону длин волн в зоне V1, и цветокодирующие — в зоне V4. Цве- 
топпонентные клетки генерируют ол-ответы на один диапазон 
длин волн и Off-oTBeTEI — на другой. Свойства большинства этих 
клеток совпадают со свойствами аналогичных нейронов НКТ и 
сетчатки (за исключением клеток с двойной цветовой оппонент- 
ностью). Нейроны из второй группы избирательно реагировали 
на узкий диапазон длин волн в спектре. Реакции этих клеток на 
цветные поверхности, освещаемые различным светом, зависели от 
общего спектрального состава отраженного от поверхности света: 
чем больше в отраженном от объекта свете было длин волн, к 
которым был чувствителен данный пейрон, тем больше была его 
реакция. Активация нейронов этого типа, как и цветоппонентных 
клеток, зависела от порядка, в котором стимулы разных длин 
волн вводились в РП. Например, если клетке, чувствительной к 
длинноволновому излучению, предъявляли в ee рецептивное поле 
квадратик красного цвета, освещенный длинноволновым излуче- 
нием, то клетка активировалась, а затем, когда к освещению 
красного квадратика добавляли другие длины волн, то эта клет- 
ка тормозилась. При таком добавлении средне- и коротковолно- 
вого освещения количество красного цвета в отраженном от эк- 
рана дисплея свете не изменялось и стимул по-прежнему был 
виден как красный. Однако если освещали красный квадратик в 
обратном порядке — сначала синим и зелеиым, а потом добавля- 
ли красный цвет, то вначале клетка не отвечала, а возбуждалась 
только при добавке красного освещения. Таким образом; несмот- 
ря на то что окончательный цвет поверхности экрана оставался 
неизменным, а менялась очередность, с которой его поверхность 
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освощалёсь излучениями с разными длинами волн, реакции цве- 
тооппонентных и спектрально-избирательных нейронов при этом 
могли резко меняться. 

По данным Зеки, клетки первых двух групп составляли боль- 
шинство среди цветочувствительных клеток стриарной коры и 
меньшинство — среди нейронов У4. Основную часть цветовых 
нейронов V4 образовывали клетки третьей группы — цветокоди- 
рующие клетки. Эти нейроны реагировали избирательно на тот 
или иной цвет поверхности независнмо от спектрального состава 
освещения и независимо OT последовательности, в которой внеш- 
ние источники света освещают изображение стимула. Однако 
важным условием их максимальной активации является освеше- 
ние объекта излучениями из всех трех областей спектра — корот- 
KO-, средне- и длинноволновой. При монохроматическом освеще- 
нии эти клетки не реагируют на оптимальный для них стимул, 
Ответы этих нейронов не зависели от величины и формы цвето- 
вого сигнала, от скорости и направления его движения. Ширина 
полосы спектра, в которой активируются йёйроны поля V4, co- 
ставляла в среднем 10—20 нм. Чаще всего встречались клетки с 
чувствительностью в полосе 480, 500 и 620 нм, реже — в полосе. 
550—570 нм. Отмечены нейроны, реагировавшие только на пур- 
пурный и белый цвета. В совокупности спектральная чувствитель- 
ность всей популяции нейронов У4 перекрывает диапазон види- 
мого спектра. Клетки У4 организованы в вертикальные колонки, 
каждая из которых сигнализирует свой цвет: имеются «красные», 
«синие», «зеленые», «белые» и другие колонки. Таким образом, 
реакции цветокодирующих нейронов коррелируют с субъективно 
воспринимаемым человеком цветом, T. е. с цветом как C перцеп- 
том. 

Связь нейронов поля У4 с цветокодированием является в на- 
стоящее время предметом интенсивной научной дискуссии. По: 
данным Шейн и др., цветоспецифичные нейроны в У4 составляют 
всего ~ 20% от общего числа регистрируемых клеток, что почти 
не отличается от содержания Таких нейронов в других зритель- 
ных областях [172]. В опытах Крюгер и Фишера [132] 90% кле-. 
ток из 300, зарегистрированных в зоне V4 макаки-резуса, хорошо: 
реагировали на нейтральный свет. Остальные 10% не реагирова- 
ли ни на белый, ни на спектральный цвета. Из 90% клеток, pea- 
гировавших на нейтральный свет, —7% селективно выделяли 
свою специфическую область спектра (красную, зеленую, синюю 
и желтую) и слабо возбуждались белым и другими цветами. Из 
этих 7% большая часть нейронов реагировала на красный 
цвет — цвет точки фиксации глаз обезьяны в опытах. Таким об- 
разом, Крюгер и Фишер не обнаружили в этой области нейронов 
с такой цветовой избирательностью, как это описано у Зеки. 
Причиной расхождения последних работ с работой Зеки, регист- 
рировавшего в V4 до 90% цветоселективных клеток, могут быть. 
различия в условиях содержания животного во время экспери- 
мента. В опытах Зеки животное было анестезировано и обездви- 
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жено, вследствие чего экстраретинальные входы коры были за- 
торможены и функционировали только сетчаточные, чисто аффе- 
рентные входы. Не исключены и другие, не менее важные при- 
чины, объясняющие расхождения в данных, — трудности анато- 
мической идентификации области V4, уровень анестезии, влияние 
‘светового или хроматического фона, способ стимуляции и выбор 
стимулов. Например, Зеки в своих работах использовал «мон- 
дриан» — цветную матрицу на экране дисплея, освещаемую тре- 
мя источниками света из длинно-, средне- и коротковолновых об- 
ластей спектра [135]. Далее, авторы не указывают полушарие 
мозга, в котором осуществлялась регистрация, хотя из литерату- 
ры известны различия между правым и левым полушариями в 
способах обработки сенсорной информации. В правом полушарии 
локализуют механизмы детального описания образа, a в левом — 
‘механизмы схематического (обобщенного) описания, связанного 
< выделением ограниченного числа главных информативных при- 
знаков [22]. Не исключено, что такая специализация полушарий 
распространяется и на цветовое зрение. В пользу этого могут 
свидетельствовать данные о различиях в восприятии яркости и 
насыщенности цветов людьми с доминированием правого или 
левого глаза [170]. Все вышеперечисленное затрудняет сравне- 
ние данных разных авторов и не позволяет категорично отрицать 
роль У4 в цветовом зрении. 

Обобщая, можно выделить в ретино-таламо-кортикальном пу- 
ти преобразования зрительной информации две подсистемы Х-ней- 
POHOB, ответственных, по крайней мере, за восприятие цвета и 
формы, и Ү-нейронов, связанных с восприятием движения. Цве- 
товое кодирование в Х- и У-нейронах выполняет разные функции. 
Х-нейроны выделяют цветовые свойства как таковые и, кроме TO- 
TO, участвуют в выделении цветовых контуров. В У-нейронах 
цветовое кодирование используется для выделения движущихся 
объектов на цветовом фоне. Х-нейроны образуют основу для трех 
каналов параллельной обработки информации: для выделения 
элементов контура (в том числе с использованием цветового ко- 
дирования) с последующим опознанием изображения в клетках 
инферотемпоральной коры; для цветокодирующих нейронов кон- 
стантного типа B V4; и для пространственной константности B 
нейронах париетальной коры. 

Собственно цветовое кодирование образует отдельный канал, 
который начинается на уровне колбочек и включает, далее, фото- 
пические горизонтальные клетки, биполяры и ганглиозные клетки 
Х-типа и Х-нейроны c двойной оппонентностью наружного  KO- 
лепчатого тела. Завершается система кодирования цвета спект- 
рально-селективными нейронами зрительной коры аконстантного 
типа. 

Информация, выделенная из светового излучения этой систе- 
мой цветового анализатора, распределяется далее в различные 
зоны коры, где она используется для построеиия более сложных 
психических феноменов, Например, можно предположить, что 
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включение цвета в образ восприятия — перцепт — осуществля- 
ется через цветоконстантные нейроны поля V4, а включение цве- 
та в мнемические феномены (например, образы представления 
цвета) осуществляется с помощью клеток лобной коры, которая 
обеспечивает сохранение «контекста, временной организации со- 
бытий» [23]. Такая же информация может поступать в зоны фор- 
мирования речи, где она используется для генерации цветовых 
названий. 

Современная психофизиология еще только подходит к уста- 
новлению связей между нейронными механизмами различных 
психических функций, но можно с большой долей уверенности по- 
лагать, что именно в этом направлении будут сосредоточены уси- 
лия психофизики, нейрофизиологии и психофизиологии в бли- 
жайшие десятилетия, 


Часть 4 


МАТЕМАТИЧЕСКАЯ ПСИХОФИЗИОЛОГИЯ 
ЦВЕТОВОГО ЗРЕНИЯ 


Глава 4.1 
ОДНОСТАДИЙНЫЕ МОДЕЛИ 


4.1.1. Теория и модель в науке 


Научная теория — это некоторая языковая структура, которая 
< помощью логики и интуиции связывает в систему одну группу 
экспериментальных феноменов и на основе этой связи позволяет 
формально выводить другие группы экспериментальных данных, а 
иногда и предсказывать совершенно новые феномены. Когда фено- 
менология (результаты наблюдений или опытов) представлена в 
количественном выражении в виде графиков, таблиц или уравне- 
ний, в качестве языка можно использовать математику и соответ- 
ственно строить математическую теорию. 

Частным случаем теории является модель, которая позволяет 
проверить один или несколько аспектов теории путем конкретиза- 
ции (обычно упрощающей) некоторых фундаментальных положе- 
ний, лежащих в основании теории. Модель выполняет две важ- 
нейшие функции: компактного представления накопленных дан- 
ных и рабочей гипотезы. После того как модель построена и след- 
ствия из нее выведены, она подвергается экспериментальной про- 
верке. В науке известно два основных типа полезных моделей: 
отвергающие и развивающие теорию [167]. 

Например, модель дихроматического зрения, построенная на 
основе трехкомпонентной теории цветового зрения, предсказывает, 
что дейтеранопы в связи с потерей зеленочувствительного прием- 
ника из всего набора тонов спектра сохраняют в своем зрении 
только синие и красные тона и теряют голубые, зеленые, желтые 
и оранжевые, т. е. те, которые формируются за счет участия зеле- 
ночувствительного приемника. Это предсказание вступает в про- 
тиворечие с экспериментальными данными, которые показывают, 
что у дейтеранопов как раз желтые тона сохраняются, а красные, 
наоборот, пропадают. 

В данном случае модель дихроматического зрения выступает 
в роли отвергающей теорию модели. Однако выявленное моделью 
рассогласование теории и эксперимента не обязательно отвергает 
теорию полностью, оно может быть связано с отдельными ее поло- 
жениями, которые необходимо отвергнуть или изменить так, чтобы 
модельные результаты согласовывались с экспериментальными. 

В нашем примере дефект трехкомпонентной теории содержится 
в положении об одностадийной структуре цветового зрения, т. е. 
представлении, что информация от трех рецепторов поступает не- 
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посредственно в систему порождения образа цветового восприя- 
тия. Изменив это положение введением второй стадии переработки 
информации (стадии оппонентных механизмов), можно согласо- 
вать теорию и эксперимент с помощью новой модели. В данном 
случае модель дихроматического зрения будет включать постре- 
цепторный блок красно-зеленого и сипе-желтого оппонентных ка- 
налов переработки информации, и в такой модели трехкомпонент- 
ная теория не будет отвергаться. 

Более того, оказывается, что такая модель дихроматического 
зрения одним из своих следствий будет иметь новый тип дихро- 
матизма (так называемую тетартонопию}, существование которой 
экспериментальными исследованиями ранее обнаружено не было, 
а определилось только после теоретических разработок. В таких 
случаях модель дихроматического зрения будет развивать теорию, 
дополнять ее новыми следствиями и выводами, т. е. она будет 
относиться к развивающим теорию моделям. 

Кроме полезных моделей нередко в науке встречаются и бес- 
полезные, так называемые модели ad hoc {эт лат. к случаю). 
Остроумный вариант такого типа моделей придумал Пост [167;. 
222]. Представим себе фермера, предлагает Пост, который хочет 
сделать в ограде деревянную калитку. Его интересует, какой дли- 
ны должно быть диагональное крепление l при определенной 
длине основания х и высоте у калитки. Он умеет измерять длины. 
предметов, но не подозревает о существовании теоремы Пифагора, 
предполагая в этой связи, что в прошлом этот фермер был спе- 
циалистом по колориметрии [222]. Пытаясь выяснить, как свя- 
заны между собой длины элементов калитки, он придумывает 
следующую модель: 


[=х+у. (a) 


Обоснование своей модели он видит B совпадении некоторых. 
общих соотношений между свойствами реальных длин и характе- 
ристиками модели. В частности, при увеличении длины основания 
или высоты калитки длина диагонального элемента увеличится, 
и это учитывается моделью. Далее, при х=0, или у=0, [ будет 
равно длине оставшейся стороны калитки и т. д. Но, как только 
он пытается вычислить в модели по длинам сторон длину диаго- 
нали, он каждый раз получает некоторое расхождение между pac- 
четом и практически требуемой длиной. В калитке диагональ 
почему-то всегда меньше. И вот, чтобы объяснить расхождение 
между своей моделью и реальными измерениями, фермер вводит 
новый феномен «сокращение калитки» и включает этот феномен 
в свою модель: 


l=k. (x+y). (6) 


Исследуя свойства А, фермер устанавливает, что k не просто 
меньше или равно единице, а представляет собой довольно слож- 
ную функцию от x и y (рис. 4.1.1). Построив распределения Ko- 


170 


эффициента k от x и у, фермер со спокойной душой считает про- 
блему решенной. 

Можно представить себе его разочарование, когда он попы- 
тается применить эту модель для расчетов калитки не прямо- 
угольной, а, например, трапециевидной формы. Один из верных 
способов избежать моделей фермерского типа — это включать в 
структуру модели как можно большее число различных феноме- 
нов. Модель одного феномена — это практически всегда решение 
аа һос [94]. Но еще важнее добиваться содержательной интер- 
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Рис. 4.1.1. Функция зависимости эф- Рис 4.1.2. Зависимость общего nopo- 
фекта «сокращения калитки» OT гового различия AS от порогового 
длины оспования калитки (х) и вы- изменения в активности рецепторов, 
соты (у) представленная в метрике трехмер- 

ного евклидова пространства 


претации всех характеристик модели, избегая математических 
структур, которые не переводятся на язык психофизиологических 
феноменов. Особенностью психофизиологических моделей являет- 
ся то, что они должны объединить в себе и психофизические зако- 
номерности, и нейрофизиологические механизмы. Психофизиологи- 
ческая модель строится из нейроноподобных элементов таким 
образом, чтобы на выходе всей модели получать психофизиологи- 
ческие зависимости. При этом каждый нейроноподобный элемент 
модели должен воспроизводить реакции реального нейрона, уча- 
ствующего в осуществлении моделируемой функции. 

Проверка психофизиологической модели осуществляется путем 
построения предсказанных на основе модели психофизических за- 
кономерностей и характеристик тех реальных нейронов, которые 
были постулированы в модели. При подтверждении модели она 
используется для новых предсказаний. При ее расхождении с 
опытом модель модифицируется так, чтобы она охватывала всю 
совокупность экспериментальных данных. 
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Математические модели цветового зрения, которые будут рас- 
сматриваться в последующих разделах, принадлежат к категории 
полезных моделей. 


4.1.2. Модель Гельмгольца 


Автором первой математической модели различения цветов 
был Герман фон Гельмгольц [103; 162]. Он разработал ее неза- 
долго до смерти в 1894 г., основываясь на своей теории цветового 
зрения. На модель Гельмгольца уже много лет ссылаются только 
как на начальную точку в истории математических моделей цвето- 
различения [92; 222]. Действительно, модель Гельмгольца очень 
быстро обнаружила свою несостоятельность в решении проблемы 
цветоразличения, но тем не менее она имеет не только историче- 
ский, но и теоретический интерес. Целый ряд идей, лежащих в OC- 
нове модели Гельмгольца, без изменений входит во все последую- 
щие модели. Такова, например, идея примёнения в качестве мо- 
дели различения цветов метрического многомерного пространства, 
в котором точки представляют отдельные цвета, а межточечные 
расстояния — соответственно цветовые различия. Затем Гельм- 
гольцу принадлежит также идея физиологической интерпретации 
осей цветового пространства. В связи с этим будет полезно рас- 
смотреть главные положения модели Гельмгольца. 

Построение модели Гельмгольц начал с решения следующей 
проблемы: как можно различать цвета, основываясь на изменении 
интенсивности трех базисных процессов К, С, В, протекающих в 
приемниках сетчатки? 

Пусть Alp, Ala и Als представляют мииимальные величины H3- 
менения интенсивности, приводящие к активации соответствующие 


приемники, а AS — величина минимального цветового различия. 
Тогда ответом иа вопрос будет следующее уравнение: 
AS —F(Aln, | Alo, Als). (4.1.1) 


Каким психофизиологическим требованием должна удовлетворять. 
функция F в выражении (4.1)? Во-первых, AS не может быть от- 
рицательным, поскольку цветовое различие не может быть меньше 
нуля (т. e. различия двух идентичных цветов). Далее, при AS=0 
должно выполняться Л/а = Alo = АГв = 0, поскольку цветовое разли- 
чие может исчезнуть только в том случае, если ни один из прием- 
ников не меняет своей активности. Самая простая функция, кото- 
рая удовлетворяет таким требованиям, это: 


(AS)?— (Alr) 2+ (Л/с) 2+ (Ma)?, (4.1.2) 


что в геометрических терминах может быть представлено как рас- 
стояние в трехмерном евклидовом пространстве (рис. 4.1.2). 
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Следующий вопрос, на который отвечал Гельмгольц, касался“ 


психофизической характеристики чувствительности приемников: 


сетчатки. Здесь Гельмгольц принял Фехнеровскую идею 


AS=k 2L (4.1.3) 


для каждого из приемников, но несколько модифицировал выра- 
жение (4.3), введя константы для учета изменений на очень низ- 
ких и очень высоких уровнях интенсивности: 








Alp = HR 2; Alg=HG 5; Alp=HB&, (4.1.4). 
x y 2 
где 
H=— НИ (4.1.5)- 
1 -+ ax + by -+ cz 
H 
gi B= BR. (4.1.6): 
atx Ву y+z 


Константы а, В, у интерпретировались Гельмгольцем как характе- 
ристики «собственного света» сетчатки, а термин Н был введен 
для сохранения закона Вебера при максимальных уровнях яркости 
света. 

Проверку своей модели Гельмгольц начал с расчета величины 


расстояния, соответствующей едва заметному различию. Для этого. 


он упростил задачу, перейдя к измерению только яркостного раз- 
личия между цветами. 

Допустим, мы изменили яркость цвета на некоторую величи- 
ну. Различие между бывшим и новым цветами также выражает- 
ся как AS. При этом изменении активность цветоприемников из- 
меняется в одном и том же отношении так, что 

At Ay А Ap, (4.1.7) 


x y 2 
Отсюда, учитывая уравнения (4.1.2} и (4.1.4), можно записать 
(AS)?=H- (R?+ G?+ В?) Ap. 


Принимая, что на высоких уровнях яркости H=1, а R, Gu B: 


приближаются к константе k, Гельмгольц получил 


(А8)2=1. (3k?) Ap. (4.1.8) 


Использовав теперь для расчета экспериментальные данные Ке-. 


нига и Дитеричи [125] no различению яркостей, Гельмгольц вы- 
вел, что величина AS равна 0,018. Эту константу он использовал 


для вычисления функции цветоразличения ЛА (А) и получил хорошее · 


соответствие между теоретической и экспериментальной функция- 


ми. На рис. 4.1.3 показаны две эти функции, сплошная линия. 
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представляет экспериментальные измерения Кенига и Дитеричи, 
а пунктирная — расчеты в модели Гельмгольца. 

Когда же Гельмгольц попытался вывести из своей модели 
функции спектральной чувствительности первичных приемников, 
которые были бы согласованы с уже выведенной функцией цвето- 
различения, он потерпел неудачу. Нолученные функции спектраль- 
пой чувствительности имели два пика и очень мало соответствова- 
‚ли характеристикам приемников, на которых базировалась трех- 
компонентная теория. Такие функции спектральной чувствитель- 


— эксперимент 
2b -- модель 


Чувствительность, отн. ед. 
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Рис 4.1.3. Сравнение эксперимен- Рис. 4.1.4. Функция фотопической 
тальной функции цветоразличе- спектральной чувствительности, по- 
ния [125] с теоретической функ- лучениая методом последовательно- 
цией, выведенной из одностадий- го сдвига по спектру (точки). Ли- 
ной модели Гельмгольца. Взято ния представляет теоретические дан- 
из Грехема [92] ные, выведенные из модели Стайлса 


ности, хорошо согласующиеся с требованиями трехкомпонентной 
теории, уже были выведены Кенигом и Дитеричи на основании 
экспериментов по смешению цветов [126]. 

После Гельмгольца многие исследователи пытались найти 60- 
лее удачное решение, модифицируя различные параметры модели. 
В частности, Шредингер [175] модифицировал модель Гельмголь- 
ца, заменив выражение (4.1.3) следующей формой: 


AS RT. | (4.1.9) 


Шредингер вывел из своей модели функции спектральной чув- 
ствительности первичных приемников, которые были согласованы 
с данными смешения цветов Кенига и Дитеричи [126], однако в 
этом случае оказалось невозможным вывести функцию цветораз- 
‚ личения из модели Шредингера [222]. 
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Таким образом, модели Гельмгольца и Шредингера показыва- 
ли, что функция цветоразличения не имеет прямой связи с функ- 
циями чувствительности приемников сетчатки, что служило ре- 
шающим аргументом для отвержения трехкомпонентной односта- 
дийной теории цветового зрения. 


4.1.3. Модель Стайлса 


Последняя серьезная попытка реанимации одностадийной трех- 
компонентной теории была сделана Стайлсом [194]. Стайлс осно- 
вывался на большом массиве измерений, проведенных методом 
двухцветного порога [193; 222]. По результатам этих измерений 
Стайлс вывел свои функции спектральной чувствительности рецеп- 
торов сетчатки. Это привело его к выводу, что вклад каждого 
приемника в цветоразличение не одинаков, он рассчитал пропор- 
ции вкладов приемников и изменил выражение (4.1.3) следующим 
образом: 


AS LU t, (4.1.10) 


где Кв= 1,28; Ke=1,65 и Кв= 7,25. 
Функция { по Стайлсу характеризуется выражением 


=: (4.1.11) 


Тогда общее выражение для цветового различия будет иметь 
BHA 


у (S aw) (е aa) + (e AB). (4.1.12). 


1-- 9А 1+ 9G 1+ 9B 


Из модели Стайлса оказалось возможным вывести значительно : 


больше цветовых функций, чем из всех предыдущих моделей, по- 
строенных в рамках трехкомпонентной теории. В частности, 
Стайлс вывел функцию чувствительности к яркости для фотопиче- 
ского зрения, которая очень хорошо согласовывалась с экспери- 
ментальной функцией, полученной методом последовательного 
сдвига по спектру (рис. 4.1.4); далее, Стайлс показал, что функ- 
ция цветоразличения ЛА (А), выведенная из его модели, также хо- 
рошо согласуется с экспериментальными данными. Некоторые 
проблемы возникли у Стайлса при построении на основе его 
модели однородного хроматического пространства. Построение 
такого пространства Стайлс основывал на определении метриче- 
ских коэффициентов для локусов порогового различения, анало- 
гичных эллипсам Мак Адама. В результате Стайлс получил по- 
верхность с отрицательной кривизной, причем кривизна ее была 
максимальной для пурпурных цветов (на хроматической диаграм- 


Me МКО-31 это область с координатами х= 0,32, у= 0,14), а or- 


этой области во все стороны монотонно убывала. Это означало су- 
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эщественное расхождение с результатами Мак Адама. Кривизна 
поверхности по эллипсам Мак Адама получается положительной 
на большей центральной части хроматической диаграммы и толь- 
ко по краям диаграммы имеет отрицательные значения [139; 182]. 
Необходимо учитывать, однако, что представленные на хромати- 
ческой диаграмме МКО-31 расчеты Стайлса качественно хорошо 
согласуются с экспериментальными данными Мак Адама, расхож- 
‚дения метрических коэффициентов нельзя считать принципиальны- 
ми, поскольку уже 15%-Haa ошибка измерений (при цветовом под- 
равнивании ошибка может достигать и 30%) не позволяет оценить 
достаточно надежно кривизну поверхности по данным локального 
цветоразличения [85]. 

Попытки Стайлса расширить класс цветовых функций, выве- 
денных из модели, оказались неудачиыми [222], и дальнейшего 
развития модель Стайлса уже не имела, На наш взгляд, причина 
отхода модели Стайлса на второй план заключалась не столько в 
‚отдельных недостатках самой модели (модель Стайлса как раз 
отличается большими возможностями для дальнейшего развития 
по отдельным характеристикам), сколько в общем изменении от- 
‚ношения к одностадийной концепции цветового зрения. Именно в 
50-е и 60-е гг. в цветовой науке произошел коренной переход от 
‘одностадийной к двухстадийной концепции цветового зрения. 


Глава 4.2 
ДВУХСТАДИЙНАЯ ТЕОРИЯ И ЕЕ МОДЕЛИ 


4.2.1. Модель Харвича и Джемсон 


В историческом экскурсе в начале книги мы рассматривали 
‘причины отвержения одностадийной концепции и замены ее двух- 
стадийной. И хотя первые идеи о втором звене цветового анализа- 
тора появились еще в начале нашего века, реально, в качестве 
сформировавшейся теории, двухстадийная концепция появляется 
только в 50-е годы. Первую математическую модель, основанную 
на широком круге экспериментальных измерений, предложили 
американские исследователи Харвич и Джемсон [104; 105]. 

Исходным массивом экспериментальных данных, которые ис- 
‘пользовали Харвич и Джемсон для построения своей модели, NO- 
служили функции спектральной валентности четырех геринговских 
цветов, которые были измерены методом кансилляций (рис. 2.4.10 
-И 2.5.18). 

Поскольку эти функции были получены для равноэнергетиче- 
ского спектра, Харвич и Джемсон определили матрицу линейных 
коэффициентов, которые связывают функции спектральной ва- 
лентности с функциями смешения цветов. (Как и большинство HC- 
следователей, Харвич и Джемсон использовали для этого функции 
«Стандартного Наблюдателя МКО-31). Это показало, что в модели 
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Харвича и Джемсон выполняется вся феноменология смешения 
цветов: 


(r—8) = и. [L.01x—]], 
(y—b) =: [0.47—0.42], (4.2.1) 
(0—5) = (Eg—h4) - [0.01x 4- 407] 257. 


Последняя функция (W—s) от длины волны представляет 
дифференциальную активность четырех нейрональных механизмов 
(г, g, b, y), имеющих одинаковые значения относительной спект- 
ральной чувствительности, Но разные — абсолютной, она пред- 
ставляет ахроматическую составляющую в модели Харвича и 
Джемсон. Коэффициенты k зависят от яркостного уровня стиму- 
лов и, в частности, для условий экспериментов Харвича и Джем- 
сон они равны: | 


Е =Ё2=Ёз=1, kg=0,95, № =2,0. 


Нетрудно видеть, что, варьируя коэффициеиты, можно очень 
гибко управлять структурой модели, но отсутствие содержатель- 
ной интерпретации этих коэффициентов существенно умаляет их 
ценность и приближает саму модель K типу моделей ad hoc. 

Мы не будем здесь подробно рассматривать математические 
выкладки, позволяющие рассчитать TO большое число цветовых 
функций, которые приводятся в работах Харвича и Джемсон. Все 
подробности можно найти в руководстве Грехема [92]. В качестве 
примера рассмотрим только, как измеряется в модели Харвича и 
Джемсон первый порог насыщенности. (Экспериментальные изме- 
рения этой функции уже приводились на рис. 2.5.6.) Исходя из 
уравнений (4.2.1) показатель насыщенности спектральиого света 
определяется следующим образом: 


(Ir—gl--ly — 51) 


Ра (ls — si 


(4.2.9) 


Выражение (4.2.2) определяет вклад хроматической и ахромати- 
ческой компонент в показатель насыщенности P, для единицы 
яркости. Для любого выбранного значения яркости L, надо вме- 
сто едииицы в числителе и знаменателе проставить это значение 
и тогда получится 


m L, (1r — g|- 0g — 51), 
Р, = - а у (4.2.3) 


Условия эксперимента для измерения первого порога насыщен- 
ности (см. ч. 2, гл. 5) предусматривают, что не только ахромати- 
ческая компонента спектрального света участвует в выражении 
(4.2.3), но и константная ахроматическая компонента белого све- 
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та, к которому подмешивается спектральный. Поэтому для смеси 
белого и спектрального света выражение (4.2.3) примет вид 


P, = 


L (1r — £i ly — 8D, 
L (w — sl; + Lo (9 sih; 


(4.2.4) 


Пороговое значение P, также есть некоторая константа, по- 
скольку в однородном цветовом пространстве пороговая величина 
везде сохраняется константной по определению. Таким образом, в 


2 
< 
als; 
- ^7 
tla 
<i 
S as 
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Рис. 4.2.1. Функция первого по- 
рога насыщенности для монохро- 
матических цветов, выведенная 
Харвичем и Джемсон из двухста- 


уравнении (2.4) оказываются изве- 
стными все параметры, за исклю- 
чением La. Подставив для каждой 
длины волны в выражении (4.24) 
значения |r—g|, |y—b|, |w—sls 
из уравнений (4.2.1) и пользуясь 
константами P, и Lw, можно опре- 
делить L, и:рассматривать его как 
приращение от нулевого значения, 
т. е. 


AL, = L,—0, 


и соответственно определить для 
каждой длины волны отношение 


дийной модели 


(Lo -AL,)/AL,. 


Функция (Lo--AL,)/AL, от длины волны, полученная XapBH- 
чем и Джемсон, довольно хорошо соответствует эксперименталь- 
ным измерениям (рис. 4.2.1). 


4.2.2. Модель Воса и Уолравена 


Из математических моделей, разрабатываемых в рамках двух- 
стадийной концепции, наиболее развитой в настоящее время явля- 
ется шаровая модель Воса и Уолравена [213; 214]. Вос и Уолра- 
вен приняли на вооружение все основные идеи Гельмгольца, за 
исключением характеристики дифференциальной чувствительности 
рецепторных приемников. Здесь они использовали идею Шредин- 
гера о том, что рецепторы работают не по закону Вебера, а по 
закону корня квадратного, или, как он сейчас называется, по за- 
кону Де Врие—Роуза [56; 51; 29]. Обоснование такой характе- 
ристики рецепторов они определяют тем, что на низких уровнях 
яркости, где закон Вебера не выполняется, дифференциальная 
чувствительность рецептора ограничивается фотонным шумом. B 
этом случае отношение сигнал/шум на выходе рецептора можно 
интерпретировать в терминах пуассоновского распределения: 


Р (сигнал/шум) = === (4.2.5) 
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тде № — среднее число поглощенных квантов энергии за единицу 
времени. 

Оставляя в силе положение Гельмгольца, что общие выходные 
характеристики приемников сетчатки должны быть положительны 
и определяться квадратичной формой, Boc и Уолравен опреде- 
.ляют первую (рецепторную) стадию следующим образом: 


где R, Си В — выходные реакции рецепторов. 

Выражение (4.2.6), представленное в виде системы взаимо- 
ортогональных координат R, С и В, характеризует цветовой сти- 
мул как точку в трехмерном евклидовом пространстве с осями 
VR, Уб и УВ. Длина радиуса-вектора цветовой точки в таком 
пространстве, определенная как 


T* (УК)? «(VG +(V B}, (4.2.7) 
будет характеризовать яркость цвета как сумму реакций рецеп- 
торов 

T=R+G+B. (4.2.8) 


В этом случае цветовое пространство Boca и Уолравена представ- 
ляет собой шар в трехмерном евклидовом пространстве, где декар- 
това система коордииат интерпретируется как активность трех ре- 
цепторов сетчатки, а длина радиуса-вектора цветовой точки внутри 
шара представляет яркость цветового стимула. Равнояркие цвета 
располагаются в этом пространстве на поверхности шара фиксиро- 
ванного радиуса. 

Однако различение сигналов связано He с первой стадией aHa- 
лиза, а со второй. Вторую стадию анализа представляют 
Юдин яркостный (неоппонентный) канал T (уравнение 4.2.8) и два 
хроматических (оппонентных) канала F и S. Хроматические кана- 
лы так же, как и яркостный, определяются из выходных реакций 
рецепторов: - 


F=R/G (красно-зеленый канал) 
и (4.2.9) 
S=(R+G)/B. (желто-синий канал) 


Цветовое различие определяется работой этих трех каналов 
L, F и $ следующим образом: 
dS M? dF 4? dL M? 
(dS)? =k, (5) FA) th) (4.2.10) 
Ts Tp T 
В уравнении (4.2.10) параметры т характеризуют фактор neon- 
ределенности стимула, а константы А определяют вес каждого из 
каналов на второй стадии в цветоразличении. 


В шаровой модели Воса и Уолравена оппонентные каналы Е 
и S представлены широтой и долготой Tak, что каждый стимул, 
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представленный точкой шара, может быть задан как в системе 
декартовых координат К, С и В, так и в системе полярных коор- 
дииат F, S и T (рис. 4.2.2). 

‚ С помощью основных уравнений (4.2.6; 4.2.10) Boc и Yonpasen 
смогли вывести целый ряд цветовых функций для разных уровней 
яркости и для разных типов цветового зрения (трихроматического 
и дихроматического). Хотя количественное совпадение теоретиче- 
ских и экспериментальных функций не всегда было одинаково 


AA усл, e? 





400 500 600 700 
Длина волны, нм 





Рис. 4.2.2. Шаровая модель Воса и Рис. 4.2.3. Функции ңветоразли- 
Уолравена. Три декартовы коорди- чения для низкого, среднего и 
наты представляют три рецепторных высокого уровней яркости спект- 
механизма, а три шаровые коорди- ральных цветов, выведениые Во- 
наты — красно-зеленую, сине-жел- сом и Уолравеном из двухста- 
тую и яркостную — характеристики. дийной модели. Взято из Воса и 
Взято из Воса a4 en (213; Уолравена [213; 214] 


хорошим, качественно теоретические функции полностью соответ- 
ствовали экспериментальным. В качестве примера на рис. 4.2.3 
приведены функции цветоразличения AA(A) для трех уровней яр- 
кости: низкого, среднего и высокого. Их можно сравнить с рис. 2.5.3, 
на котором приводятся аналогичные данные Сигеля [181]. 

‚ Вывод цветовых функций с учетом разных уровней яркости B 
модели Воса и Уолравена является существенным продвижением 
в разработке двухстадийной концепции, однако отсутствие содер- 
жательной интерпретации коэффициентов в уравнении (4.2.10) 
(как и в примере с моделью Харвича и Джемсон) дает слишком 
много степеней свободы модели и тем самым ограничивает ее 
психофизиологический смысл. 
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Глава 4.3 
ТРЕХСТАДИЙНАЯ МОДЕЛЬ ЦВЕТОВОГО ЗРЕНИЯ 


4.3.1. Достижения и недостатки одно- и двухстадийных теорий 


Главным достижением XIX в. в исследовании цветового зрения 
явилась математическая модель смешения цветов, основанная на 
трехкомпонентной теории Юнга—Гельмгольца. Ее теоретическое 
значение состояло в установлении прямой связи между феномена- 
ми цветового смешения и тремя светочувствительными приемника- 
ми сетчатки, а практическое — в разработке системы специфика- 
ции цвета по спектральному составу излучения (Стандартный 
Наблюдатель МКО-31) [7; 222]. 

Последующая работа исследователей была направлена на по- 
пытку расширить эту модель за счет включения в нее феноменов 
цветоразличения. Конец XIX в. и первая половина ХХ в. отмечены 
многочисленными, но неудачными попытками решить эту проблему 
в рамках трехкомпонентной теории. Эти неудачи привели к пере- 
смотру теоретических позиций и разработке новой, двухстадийной 
теории цветового зрения, в которой периферическое рецепторное 
звено анализа спектрального состава излучения было дополнено 
центральной системой двух цветооппонентных и одного яркостного 
неоппонентного механизмов. Частичный обзор этих подходов, из- 
ложенный в двух первых главах этой части, и ранее, в историче- 
ском экскурсе, дает некоторое представление о проблемах. Более 
полный и подробный обзор можно найти в работах Грехема [92], 
Джадда и Вышецки [7], а также Вышецки и Стайлса [222]. 

Наиболее распространенная математическая модель двухста- 
дийной теории представляет собой трехмерное цветовое прост- 
ранство, в котором три декартовы координаты характеризуют 
один неоппонентный яркостный канал и два цветооппонентных — 
хроматических канала зрительной системы. Субъективные психо- 
физические характеристики цвета в такой модели определяются 
цилиндрическими координатами так, что горизонтальный угол в 
плоскости хроматических координат представляет цветовой тон, 
вертикальная относительно этой плоскости ось — воспринимаемую 
яркость (светлоту), а радиальное расстояние от вертикальной 
оси — насыщенность цвета (рис. 4.3.1). В предыдущей главе рас- 
сматривалась одна из первых моделей такого типа (модель Хар- 
вича и Джемсон), но аналогичные модели предлагаются и в дру- 
гих работах (см., например, Де Валуа [209] или Бертулис и Гле- 
зер [5; 54]. 

Другой тип двухстадийной модели представляет модель Воса 
и Уолравена, где три евклидовы координаты интерпретируются как 
три рецепторных приемника, а две цветооппонентные и яркостная 
системы представлены шаровыми координатами этого простран- 
ства (двумя углами и радиусом соответственно). Цветовой тон и 
насыщенность при фиксированной яркости определяются соотвег- 
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ственно долготой и широтой на поверхности шара определенного 
радиуса (рис. 4.2.2). 

Математические модели цветового зрения, основанные на двух- 
стадийной теории, успешно решили задачу описания в единых 
терминах как смешения цветов, так и дифференциальной чувстви- 
тельности к яркостным и цветовым характеристикам излучения. 

Материалы части П этой 
Wh книги показывают, что двухста- 
дийная теория получает сущест- 
венное подтверждение со стороны 
нейрофизиологии цветового зре- 
ния. Методами микроспектрофо- 
тометрии и методами регистрации 
электрической активности оди- 
ночных рецепторных и нервных 
клеток было доказано существо- 
вание трех типов рецепторов в 
сетчатке человека и животных с 
трихроматическим зрением, а 
также наличие в сетчатке, НКТ 
и коре нейронов с различными 
цветооппонентными характери- 
‚ стиками. 

Благодаря этим достижениям 
психофизические и нейрофизио- 
логические исследования цветово- 
Рис. 4.3.1. Трехмерная двухстадий- ГО зрения не только расширя- 
ная модель цветового зрения. Де- лись, но и углублялись, и B pe- 
картовы координаты предотавляют зультате были получены новые 
anny procmy WA Bi оа ляк. данные по различению яркости и 
щие цвета (точка О или М). Ци- Цвета, показывающие что цвето- 
линдрическяе координаты точки в BOC зрение характеризуется более 
этом же пространстве представляют сложной организацией, чем это 
тодоос, карактеристики 18°. следует из двухстадийной теории. 

Психофизические исследования 

выявили две такие существенные 
особенности цветового зрения: во-первых — обнаружилась неад- 
AHTHBHOCTb цветоразличения, что поставило проблему согласова- 
ния шкал малых и больших различий в рамках одной метриче- 
ской модели; во-вторых — было показано, что ахроматическое 
зрение He ограиичивается светлотой, т. е. собственно яркостной 
характеристикой излучения, а включает в себя другую ахромати- 
ческую составляющую, которая совместно с хроматической состав- 
ляющей формирует насыщенность цвета. 

С этим положением согласуются результаты нейрофизиологи- 
ческих исследований, которые показывают, что в зрительной сис- 
теме передача информации не только о спектральном составе из- 
лучения, но и об интенсивности излучения идет по двум реципрок- 
ным каналам: при усилении яркости излучения одни клетки моно- 
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тонно увеличивают свою активность, а другие — так же монотон- 
но уменьшают свою активность, а при ослаблении наоборот — 
активируется второй тип нейронов, а первый тип инактивируется. 
Перекрытие рецептивных полей этих клеток дает возможность 
рассматривать их как одну двухканальную систему, функциони- 
рующую по реципрокному принципу Юнга. 

Эти данные позволяют отнестись критически к двум важней- 
шим априорным положениям двухстадийной концепции цветового 
зрения, которые входят во все ее математические модели. Первое 
положение касается тождественности метрических структур поро- 
гового и надпорогового цветоразличения в том смысле, что над- 
пороговое различие есть просто интеграл пороговых различий. 
Второе положение — о сохранении так называемой трехмерности 
цветовых характеристик на разных стадиях анализа сигналов. На 
рецепторном уровне — это три светочувствительных приемника, на 
клеточном уровне — три нейронных механизма: красно-зеленый, 
сине-желтый и яркостный. Этому соответствуют трехкомпонент- 
ность цветового смешения и трехмерность сенсорного образа — 
цветовой тон, насыщенность и светлота. 

Рассмотрим для примера трудности, которые возникают в трех- 
мерной модели при описании насыщенности цвета. Поскольку в 
кодировании цветового тона участвуют оба цветооппонентных ка- 
нала, а трегий канал передает только яркостную информацию, то 
для насыщенности не остается независимого механизма. То есть 
либо информация о насыщенности передается только в системе 
цветооппонентных каналов (это позволяет представить ее в трех- 
мерной модели независимой характеристикой, но не согласуется 
с психофизическими данными, показывающими, что насыщенность 
определяется не только хроматической, но и ахроматической со- 
ставляющей цветового зрения), либо в кодировании насыщен- 
ности участвует яркостный каиал цветового зрения, но тогда на- 
сыщенность не может быть представлена в трехмерной модели 
независимо OT светлоты, что опять же противоречит психофизи- 
ческой феноменологии. 

Принципиально новый подход к построению математической 
модели цветового зрения, который в этой книге обозначен как 
трехстадийная концепция, открывает нейрофизиологическая тео- 
рия детекторов н психофизический метод многомерного шкалиро- 
вания больших, надпороговых различий. Примеры таких подходов 
моделей рассматриваются в последующих разделах этой главы. 


4.3.2. Модель Гуса 


В последние несколько лет внимание исследователей привле- 
кает модель, разрабатываемая Гусом и его сотрудниками [96; 
98; 99]. Она основывается на концепции Мюллера, которую иног- 
да называют трехстадийной, поскольку оппонентные каналы в 
этой концепции подвергаются двухкратному преобразованию. Од- 
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нако, поскольку эти преобразования не меняют качественно оппо- 
нентный характер функций, а служат лишь количественным уточ- 
няющим фактором, теория Мюллера относится по существу к 
двухстадийным концепциям, в которых первая стадия характери- 
зует рецепторный уровень, а вторая стадия — систему оппонент- 
ных каналов, передающих информацию прямо в центральные ме- 
ханизмы восприятия, только здесь она интерпретируется совмест- 
но с другими сенсорными качествами в виде отдельных характе- 
ристик целостного предметного образа. 


3-я стадия 


(детекция u 
э интерпретация) 










E 


Хроматический 
Ахроматически 








> 


Желтый 


Красныи 
Зеленый 


2-я стадия 


(нейронное 
кодирование) 


1-я стадия 


(колдочковые 
пигменты) 


Рис. 4.3.2. Блок-схема «трехстадийиой» модели Гуса 
и др. [98; 99]. (описание в тексте) 


Это хорошо видно на рис. 4.3.2, где изображена блок-схема 
нейронной сети, реализующей цветовой анализ излучений в соот- 
ветствии с моделью Гуса, Месиффа и Бенцшавеля [99]. Рецеп- 
торная стадия в этой модели характеризуется тремя функциями 
спектральной чувствительности 7, 2 и b, соответствующими фуик- 
циям рецепторных пигментов, найденным Смитом и Покорни 
{1975). На второй стадии активность рецепторов преобразуется в 
два оппонентных (7, D) и один неоппонентный (А) каналы сле- 
дующим образом: 
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Т= ті: (0,9557—1,2848), 
D = тз: (—0,0257 4- 0,0485), (4.2.1) 
A — ms- (0,5977 4- 0,365g ). 


От трех каналов T, D и А информация передается к детекто- 
рам цвета, представляющим «третью» стадию в модели Гуса и co- 
авторов. Однако в модели не рассматривается, какая именно пе- 


реработка информации происходит на этом уровне, т. е. в чем 
специфичность этого уровня. 


4.3.3. Трехстадийная модель ахроматического зрения 


В работах Фомина и др. [45], Соколова и Измайлова [29] рас- 
сматривается трехстадийная модель ахроматического зрения, ба- 
зирующаяся на принципе двухканального кодирования интенсив- 
ности в зрительной системе [117] и разделении яркостной состав- 
ляющей излучения от собственно ахроматической составляющей 
цвета [13]. 

Блок-схема: такой модели приведена на рис. 4.3.3. На первой 
стадии анализ интенсивности излучения осуществляется фотопи- 
ческими рецепторами сетчатки. Принципы этой работы рецепторов 
изложены во многих руководствах по психофизике и физиологии 
зрения (см., например, Вышецки и Стайлс [222]). Суммарный 
сигнал от трех типов рецепторов сетчатки (log L) передается в 
нейрональную сеть, которая содержит два реципрокно функциони- 
рующих канала — световой (В) и темновой (2). Эта двухканаль- 
ная сеть представляет вторую стадию анализа интенсивности из- 
лучевия. 


В-канал преобразует приходящий к нему сигнал по закону 
синуса: 


log L—sin log L, (4.3.2a) 
a О-канал — по закону косинуса: 


log L->cos log Г. (4.3.26) 


Выходы двух каналов конвергируют Ha набор нейронов-детек- 
торов Т1,...,Г». Таким образом, каждый детектор имеет два 
входных синапса для В-канала и О-канала. Каждый из этих вхо- 
дов характеризуется определенным коэффициентом синаптической 
передачи. Каждый детектор отличается своим специфическим на- 
бором этих коэффициентов, его можно назвать двумерным векто- 
ром связей. 

В соответствии со сферической моделью ахроматического зре- 
ния, рассмотренной в работах Фомина и др. [45] и Соколова, Из- 
майлова [29], коэффициенты связей каждого детектора подчиня- 
ются закону сферичности 


В2+ оР= (4.3.3) 
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Ы? 
где B; и o; — коэффициенты связи B- и О-каналов с i-M детекто- 
ром. Сигиал, приходящий на i-i детектор от В-нейрона, преобра- 
зуется после синаптической передачи в 


sin log L;—; sin log Li, (4.3.4) 
а сигнал, приходящий на этот же детектор от D — нейрона — в 
cos log L;—o; cos log L. (4.3.5) 


Детекторы 
Предетекторы 





Рецепторы 


Свет 


Рис. 4.3.3. Блок-схема трехстадийиой модели ахроматическо- 
го зрения (описание в тексте) 


Каждый і-й детектор интенсивности интегрирует оба этих CHI- 
нала в величину T, равную скалярному произведению вектора воз- 
буждений предетекторов на вектор связи í-TO детектора c преде- 
текторами: 

T —pisinlog 2 - o; cos log L. (4.3.6) 


Из выражений (4.3.3) и (4.3.6) следует, что, несмотря на TO что 
на каждый детектор поступает один и тот же выходной сигнал. от 
предетекторов, величина возбуждения T для каждого детектора 
будет разной, но один H3 HHX, и всегда только один, будет иметь 
максимальное возбуждение Tmax= 1. Это детектор, у которого BeK- 
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тор связей В;ӧ; будет коллинеарен вектору возбуждения предетек- 
торов [sinlog L, coslog L], т. e. выражение (4.3.6) будет эквива- 
лентно выражению (4.3.3). 

Таким образом, авализ светового излучения, который начинал- 
ся на уровне рецепторов, завершается избирательным возбуждени- 
ем специализированного коркового нейрона — детектора. В этот 
анализ включается вся сеть, все три ее звена: рецепторы, двухка- 
нальная система предетекторов и детекторы. Причем детекторы в. 
этой модели играют основную роль в яркостной спецификации из- 
лучения, которая становится возможной именно благодаря струк- 
туре синапсов детектора. Поэтому 
детекторы представляют третью 
стадию сенсорного анализа излуче- 
ния, а не часть системы перцептив- 
ной интерпретации, как в модели 
Гуса и др. [99]. 

Представим вектор возбуждения 
на графике (рис. 4.3.4), где по осям 
отложено возбуждение нейронов 
Р-канала (ось абсцисс) и В-канал 
(ось ординат). Обозначим их крат- 
ко B- и Р-нейровами. 

При отсутствии света В-нейрон 
не возбужден, а О-нейрон возбуж- 
ден максимально. Вектор возбуж- 
дения совпадает с осью абсцисс. Рис. 4.3.4. Спецификация яркости 
При максимально ярком свете светового излучения в сферичес- 
В-нейрон возбужден максимально, КО" модели ахрорутического зре- 
а О-нейрон заторможен. Вектор пия [29] 
возбуждения совпадает с осью 
ординат. При разной яркости света вектор возбуждения зани- 
мает различные промежуточные положения. Яркость света, 
определяя соотвошение возбуждения B- и О-нейронов, однознач- 
но связана с направлением двумерного вектора возбуждения. При 
изменении яркости стимула вектор меняет свое направление в 
пределах от 0 до 90°. Точки на участке окружности между 0 и 90° 
соответствуют отдельным селективным детекторам интенсивности. 
При этом номер максимальпо возбужденного детектора однознач- 
во связан с направлением вектора возбуждения. Минимальный 
угол, разделяющий соседние селективные детекторы, характеризу- 
ет разностный порог между едва заметно различными сигналами 
Аа. Угол, разделяющий селективные детекторы, является мерой 
субъективного различия между сигналами, которые привели к воз- 
буждению соответствующие селективные детекторы. Дуга, стяги- 
вающая этот угол, соответствует суммарному числу Ad. Воспри- 
нимаемое различие между сигналами Í H ј измеряется евклидовым 
расстоянием между концами векторов возбуждений, вызванвых 
сравниваемыми стимулами (di): 

а? = [sin log L;—sin log L;]|?--[coslog Li—cos log L;P. (4.3.7) 
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Это значит, что субъективные различия измеряются хордами, стя- 
гивающими соответствующие дуги. Такая метрика отражает эф- 
фект субъективной недооценки больших субъективных различий по 
отношению к сумме пороговых различий. Это выражение легко 
упрощается как разность синусов и разность косинусов: 





di = (2cos ——— sin 

и 2 2 
logh;-+logL; .  logL; —logL, ү? 
— —— sin —31 —) . 


Произведем возведение B квадрат и вынесение за скобки и NO- 

лучим 

diy= 4 (sint 07) (cost og aa ogl int 19 t + log Ly . 
2 


log L; +- log Ly log L; — log Ly ) 


+ (—2sin 





Упростим выражение в скобках, что даст 


dij = 4sin? . 


( log [1 — log Lj ) 


откуда 
— 2sin (1 log I. 
4, asin ( 2-19 =). (4.3.8) 


После введения поправочных коэффициентов для очень ма- 
леньких и очень больших яркостей получим 


(А, ML; +B 

di; = 2sin (5% tS) 4.3.9 

if 2 g т, , ( ) 

тде А — коэффициент, нормирующий различие по максимуму 
яркости, В — поправка для пороговой яркости. Эти коэффициен- 


ты характеризуют максимальное и минимальное (1 порог) разли- 
чия соответственно. 


4.3.4. Трехстадийная модель хроматического зрения 


Результаты многомерного шкалирования больших цветовых 
различий между равнояркими стимулами, рассмотренные B гл. 5 
первой части книги, позволяют построить трехстадийную модель 
хроматического зрения. Блок-схема этой модели, взятая из рабо- 
ты Соколова и Измайлова [29], приведена на рис. 4.3.5. Kak и в 
случае модели ахроматического зрения, входное .звено этой ней- 
ронной сети, осуществляющей хроматический анализ световых из- 
лучений, представлено тремя типами рецепторов с максимумами 
чувствительности B коротковолновой, средневолновой и длиннрвол- 
новой частях видимого спектра. Далее информация обрабатывает- 
ся в системе двух оппонентных хроматических каналов (r—g и 
y—b) и одного неоппонентного ахроматического канала (Wh—bk). 
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Выходы этих каналов имеют синаптические связи с цветоселек- 
тивными нейронами коры — детекторами цвета. Как показано в 
работах Измайлова [12; 14], Соколова, Измайлова [184; 29], коэф- 
фициенты связей каждого детектора с тремя предетекторными ка- 
налами также характеризуются сферической структурой 


ай Ну? + ф?=1. (4.3.10) 


Детекторы ` 


Предетекторы 


Рецепторы 





Рис. 4.3.5. Блок-схема трехстадийной модели хроматического 
зрения (описание в тексте) 


В работах Соколова и Измайлова [184; 29] приводится систе- 
ма преобразований, связывающая эти три характеристики (а, ү, P) 
c функциями смешения цветов МКО-31 (X, У, 2): 


X,=0,922X—0,853Y—0,069Z, 
X5—0,173X + 0,189 Y—O,036Z, 
Хз= 0,3445 + 0,846 Y -- 0,1322, (4.3.11) 
R?= (GE Xe X), 
a=X,/R, y=Xo/R, p=X3/R. 
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' Трехстадийная модель хроматического зрения, основаниая Hà 
экспериментальных данных по оценке больших цветовых разли- 
чий, позволила теоретически описать не только феномены смеше- 
ния цветов [12], но и вывести аналитически все функции порого- 
вого цветоразличения (рис. 2.4.5, 2.5.17; 2.5.46) [29; 14]. 


4.3.5. Общая трехстадийная модель цветового зрення 


Результаты экспериментального исследования взаимосвязи 
между нейрональной сетью ахроматического зрения, представлен- 
ной на рис. 4.3.3, и нейрональной сетью хроматического зрения, 
представленной на рис. 4.3.5, было проведено в работе Измай- 
лова [14]. 

С этой целью методом многомерного шкалирования была по- 
строена пространственная модель различения монохроматических 
и ахроматических цветов разной яркости. В „результате анализа 
оказалось, что множество цветов разной APKOCTH можно располо- 
жить только в четырехмерном евклидовом пространстве, если ис- 
ходить из условия линейных соотношений между цветовыми раз- 
личиями и межточечными расстояниями. 

Как и в случае только ахроматических или только хроматиче- 
ских стимулов, цвета разной яркости заполняют не все четырех- 
мерное пространство, а образуют в нем гиперсферу. Случайные от- 
клонения цветовых точек OT гиперсферы, измеряемые как вариа- 
тивность радиуса гиперсферы, не превышают 14%. 

Сферическая модель цветового зрения, основанная на этих дан- 
ных, позволила установить, что каждый цвет может быть пред- 
ставлен как в системе четырех нейрофизиологических характери- 
стик (красно-зеленый, сине-желтый, световой и темновой каналы 
зрительной системы), определяемых декартовыми координатами 
цветовой точки, так и в системе психофизических характеристик 
(цветовой тон, насыщенность, светлота), определяемых сфериче- 
скими координатами этой же цветовой точки. При этом две хро- 
матические характеристики цвета (красно-зеленая и сине-желтая), 
будучи представлены как функции двух первых координат спект- 
ральных цветов от длины волны, полностью совпадают с аналогич- 
ными характеристиками, полученными для равноярких цветов. 
(рис. 2.5.17), а две другие, ахроматические характеристики (све- 
товая и темновая), будучи представлены как функции третьей и 
четвертой координат ахроматических цветов от яркости, полностью. 
совпадают с аналогичными характеристиками, полученными ранее 
только для ахроматических стимулов [29; 14]. Кроме того, ока- 
залось, что ахроматическая координата хроматического простран- 
ства, представленная в уравнении 4.3.10 символом Ф, является 
производной от двух ахроматических координат четырехмерного 
цветояркостного пространства так, что 


qi В2-+02. (4.3.12) 
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Таким образом, удалось выявить, что общая нейрональная 
сеть, осуществляющая в зрительной системе цветовой анализ 
<пектрального состава и интенсивности излучения, представляет 
собой трехзвенную структуру, блок-схема которой уже была npH- 
ведена на рис. 1.5 в историческом обзоре. Входное рецепторное 
звено этой сети остается неизменным при анализе как спектраль- 
ного состава, так и интенсивности излучения. Второе, пострецеп- 
торное (или предетекторное) звено представляет собой две одно- 
типные подсистемы (хроматическую и ахроматическую), каждая 
из которых состоит из двух реципрокно активирующихся каналов 
(r—g и y—b в хроматической подсистеме и В и D в ахромати- 
ческой). 

Информация из этих четырех каналов передается на множество 
цветовых детекторов, представляющих третье звено нейрональной 
сети. Синаптические входы каждого детектора характеризуются 
сферической структурой так, что 


l a y? B+ о2=1, (4.3.13) 
где i — индекс детектора. 
При анализе ахроматических сигналов активируются только 
световой и темновой каналы, которые передают возбуждения на 
входы В и с детекторов. Хроматические планы не активируются, 
через входы а и ү идет нулевая информация, и поэтому общая 
нейрональная сеть функционирует в редуцированном виде, как 
это и наблюдается в опытах с ахроматическими сигналами 
(рис. 2.5.22 и уравнение 4.3.3). 

При анализе равноярких цветов активируются все четыре ка- 
нала пострецелторной сети, но, хотя абсолютные значения воз- 
буждений в каналах В и D меняются при изменении стимулов, от 
ношение возбуждений остается константным, поэтому общая ней. 
рональная сеть также функционирует в редуцированном виде, хотя 
и иначе, чем в предыдущем случае (уравнение 4.3.10 и 4.3.12). 

И только когда излучение меняется и по спектральному со- 
ставу, и ло интенсивности, можно наблюдать общую работу всех 
элементов цветового анализатора. . 

Представленная на рис. 1.5 модель цветового анализатора 
предусматривает три стадии анализа излучения. На первой, рецеп- 
торной стадии излучения классифицируются только по качествен- 
ному признаку: одинаковые — разные. На второй, предетекторной 
стадии осуществляется дальнейшая дифференциация излучений на 
хроматические и ахроматические за счет функционирования двух 
независимых механизмов для кодирования сенсорного образа. 
Один из них служит нейрофизиологической основой такой сенсор- 
ной характеристики цвета, как цветовой тон, а другой — основой 
светлоты цвета. На третьей стадии — детекторной — осуществля- 
ется интеграция этих характеристик — хроматической и ахрома- 
тической — в целостный сенсорный образ. В процессе этой специ- 
фически нейрональной интеграции формируются не только две 
основные сенсорные характеристики стимула — тон и светлота; но 
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дополнительно, за счет сферической структуры синапсов детек- 
тора, образуется еще одна цветовая характеристика — насы- 
щенность. 

Это означает, что насыщенность, в отличие от цветового тона 
и светлоты, является исключительно психофизиологической харак- 
теристикой и объясняет, почему она не имеет своего физического 
коррелята. 

В заключение необходимо отметить, что специфика трехста- 
дийной концепции цветового зрения, развиваемой авторами этой 
книги, заключается в том, что обоснование необходимости третьей 
стадии анализа светового излучения прямо следует из структуры 
сферической модели различения цветовых стимулов, в которой на- 
бор оплонентных (хроматических) и неоппонентных (ахроматиче- 
ских) характеристик излучения преобразуется в систему тон — 
насыщенность — светлота за счет специальной сферической струк- 
туры взаимоотношения между этими характеристиками. А струк- 
тура сферической модели в свою очередь следует непосредственно 
из экспериментальных измерений больших’ надпороговых раз- 
личий. 

Таким образом, если одностадийная концепция базировалась 
на олытах по смешению цветов, двухстадийная концепция — на 
исследованиях цветовой оппонентности и порогового цветоразли- 
чения, то трехстадийная концепция базируется на исследованиях 
надпорогового цветоразличения. 


ЗАКЛЮЧЕНИЕ 


Анализ развития моделей цветового зрения показывает, как: 
постепенно в них вовлекаются данные о все более высоких уров- 
HAX нейронных механизмов зрительной системы. Первые модели 
ограничивались рецепторным уровнем. Следующим шагом было. 
включение в модели пострецепторных механизмов, формирующих 
специфические хроматические и ахроматические каналы. Форми- 
рование этих каналов начинается в сетчатке, продолжается на 
уровне нейронов наружного коленчатого тела и завершается в. 
стриарной коре. И наконец, нейрофизиологические исследования 
текущего десятилетия, направленные на раскрытие функций кор- 
ковых клеток зрительной системы, дают веские основания для 
включения в модель третьей, детекторной стадии кодирования 
цвета, реализуемой нейронами циркумстриарной коры (зона V4). 
Если зона V1 организована по ретинотопическому принципу с го- 
ризонтальной сегрегацией аконстантных цветочувствительных ней- 
ронов по слою IV, то V4 организована на основе сочетания TOHO- 
логии зрительного поля со свойством цветовой константности ее 
цветокодирующих нейронов. В работах Зеки [226] описан вклад 
нейронов в У4 в цветовое кодирование, а в работе Шейн с соав- 
торами [172] показано, что большое число клеток V4 селективно: 
в отношении ориентации, длины и ширины полосок, а также про- 
странственной частоты, фазы и величины пространственной решет- 
ки. V4 образует основной зрительный вход для инферотемпораль- 
ной коры, ответственной за распознавание как цветового, так и 
конфигуративного признаков объекта. Животные с разрушенным 
У4 страдают грубыми нарушениями в дифференцировке формы № 
цвета. Цветовые детекторы преобразуют входное излучение (про- 
ксимальный стимул) в сенсорный код, наглядным образом кото- 
рого является апертурный цвет. Этим преобразованием заверша- 
ется работа локального цветового анализатора — нейронной сети 
из рецепторов, цветовых каналов (нейронов-предетекторов) и Ae- 
текторов. Информация, выделенная из проксимального стимула ло- 
кальным цветовым анализатором, передается в самые разные от- 
делы мозга. Наиболее интересным для психофизиологии цвето- 
восприятия является процесс включения этой информации в по- 
строение образа зрительного восприятия, в предметный цвет. 

Для формирования перцептивного цветового образа — пред- 
метного цвета — необходимо согласование информации, посту- 
пающей от локальных цветовых анализаторов и представляющей: 
разные пространственные зоны проксимального стимула, C инфор- 
мацией об общем освещении зрительного поля, о текстуре и кон- 
турных характеристиках предмета. Раскрытие механизмов форми- 
рования предметного цвета (цветового перцепта) требует, таким 
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«образом, комплексного подхода, основанного на изучении разных 
-форм зрительного восприятия. С этой точки зрения психофизио- 
логическое изучение структуры локальных цветовых анализаторов, 
которому в основном и посвящена данная книга, является лишь 
начальным, ио необходимым этапом большого междисциплинар- 
ного исследования восприятия цвета — одного из самых загадоч- 
-HHX процессов психического отражения. 
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